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SOMMAIRE
Un des plus importants objectifs de la conservation est d'identifier des populations
sujettes aux stress avant que ceux-ci n'aient des effets nuisibles. Puisque 1'asymetrie fluctuante
est definie comme des petites variations aleatoires de la symetrie parfaite au niveau de
structures bilaterales et que ces deviations aleatoires peuvent survenir a cause des variations
individuelles dans 1'habilete qu'a un individu de developper les deux cotes de son corps de
fa9on identique suite a son exposition a un stress, elle fut alors proposee comme un outil pour
evaluer Ie niveau de stress dans les populations naturelles.
Les effets des stress environnementaux et de 1'age sur Ie niveau d'asymetrie fluctuante
observe sur les anneaux de croissance des comes des males et 1'impact de 1'asymetrie sur la
survie des individus ont ete etudies pour la population de mouflons d'Amerique {Ovis
canadensis) de Ram Mountain, en Alberta, de 1972 a 1998. La theorie predit que
1'augmentation des stress amene une augmentation de 1'asymetrie chez les individus et que
cette demiere affecte negativement la longevite. Par consequent, les objectifs de cette etude
consistaient a identifier quels stress environnementaux avaient un impact sur Ie niveau
d'asymetrie au niveau des anneaux de croissance des comes des mouflons males, de verifier si
ces stress avaient toujours Ie meme impact selon les annees et de voir comment 1'asymetrie
variait selon 1'age de 1'individu.
L'asymetrie fluctuante n'avait pas une relation significative avec un stress en particulier,
probablement a cause de 1'existence de plusieurs stress qui influencent simultanement Ie
niveau d'asymetrie fluctuante chez un individu. De plus, les effets de certains stress out pu etre
masques par d'autres stress. Ceci corrobore 1'idee que 1'asymetrie fluctuante peut resulter de
1'influence de differents stress sur la croissance des caracteres physiques et que les effets
combines de plusieurs stress devraient avoir un impact plus important sur Ie niveau d'asymetrie
que les effets de ces memes stress pris un a un.
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Des analyses multidimensionnelles ont demontre que la densite de la population et la
temperature lors de la formation de 1'annulus affectent Ie niveau d'asymetrie fluctuante
probablement a cause de 1'influence de ces variables sur la disponibilite de nourriture pour
chaque individu. De plus, une masse corporelle elevee est associee avec une diminution de
1'asymetrie chez les individus ages entre un et trois ans. Ceci suggere que 1'asymetrie fluctuante
represente un indice de la condition physique pour les individus particulierement sensibles aux
conditions du milieu. Finalement, Ie niveau d'asymetrie de chaque anneau de croissance
augmente avec 1'age des individus entre 3 et 8 ans. Chez les males de 2 ans, la sunde est
correlee negativement avec 1'asymetrie fluctuante.
Aucune caracteristique environnementale a la naissance n'a eu d'influence sur Ie niveau
d'asymetrie fluctuante a 1'age adulte. Ainsi, les conditions environnementales a la naissance
affectent la condition physique et la survie de 1'individu lors de la premiere annee, mais elles
ne semblent pas influencer directement la condition de 1'individu une fois adulte. Comme la
croissance de la come est arretee pendant 1'hiver et qu'un nouvel annulus se forme chaque
annee, il est plus probable que la communication intercellulaire lors de la formation de ce
nouvel annulus soit affectee par les stress subis a ce moment plutot que par des stress ayant eu
lieu il y a quelques annees.
Ainsi, il semble que Ie niveau d'asymetrie fluctuante pour les mouflons males de la
population de Ram Mountain soit dependant de la densite de population et de la temperature.
Ces resultats rejoignent ceux obtenus par d'autres etudes pour soutenir que les conditions
environnementales affectent la condition de 1'individu selon son age et selon sa capacite a leur
faire face et qu'elles peuvent meme mettre sa survie en peril. Finalement, il semble que
1'asymetrie puisse etre utilisee pour 1'amenagement et Ie suivi des populations de mouflons
d'Amerique. En gardant les populations a faible densite, les individus auraient moins
d'asymetrie fluctuante, ils seraient en meilleure condition physique, ils auraient de plus longues
comes et la survie des juveniles serait meilleure.
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L'asymetrie fluctuante est defmie comme des petites deviations aleatoires de la
symetrie parfaite au niveau des structures bilaterales produites par un genome. Done, en dehors
de vrais problemes genetiques comme tels, ces structures sont genetiquement programmees
pour se developper d'une fa^on symetrique. Ces deviations aleatoires peuvent alors survenir a
cause des variations individuelles dans Phabilete qu'a un individu de developper les deux
cotes de son corps de fa^on identique suite a son exposition au stress environnemental (Van
Valen, 1962; Palmer et Strobeck, 1986; Leary et Allendorf, 1989; Meller, 1990; Parsons,
1990). En d'autres mots, cela refere a une accumulation de processus affectant la
communication intercellulaire et leur taux de croissance ou de division (Palmer, 1994). Ces
processus favorisent les differences phenotypiques subtiles que nous voyons par la suite entre
les cotes. Consequemment, 1'asymetrie survient parce que les perturbations affectent, de fa^on
independante. Ie cote droit ou gauche d'une paire de structures bilaterales (Palmer, 1996).
L'asymetrie fluctuante est basee sur trois suppositions intuitives. Premierement, en
P absence de toutes perturbations intrinseques (accidents aleatoires du developpement,
predisposition genetique envers 1'asymetrie) ou extrinseques (environnementales), tout
individu devrait etre parfaitement symetrique. Deuxiemement, les systemes biologiques ne
peuvent pas logiquement atteindre une symetrie bilaterale parfaite meme sous des conditions
environnementales ideales. En effet, par hasard, un membre peut etre un peu plus gros ou un
peu plus petit que son homologue bilateral. Si ces deviations sont aleatoires, independantes et
additives pour chaque membre d'une paire de caracteres, alors une distribution de frequence de
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la difference entre les membres droit et gauche pour un echantillon d'individus devrait
approcher une distribution normale avec une moyenne nulle (asymetrie fluctuante ideale).
Finalement, les systemes biologiques ont la capacite de corriger les "accidents" durant Ie
developpement. Plus la capacite de correction, pour un retour a un developpement ideal, est
grande pour un ensemble de conditions environnementales, plus faible sera la variance de la
difference entre les membres droit et gauche d'une paire bilaterale (Palmer et Strobeck, 1992).
Trois types d'asymetries bilaterales sont recormus: 1'asymetrie fluctuante, 1'asymetrie
directionnelle et Pantisymetrie. Par contre, seulement 1'asymetrie fluctuante est consideree
comme Ie reflet des perturbations du developpement. D'ailleurs, c'est la seule forme
d'asymetrie qui peut etre consideree comme un indicateur utile du stress auquel les organismes
sont sujets (Leary et Allendorf, 1989). L'asymetrie directionnelle a lieu lorsqu'il y a, de fa9on
normale, un plus grand developpement pour un eote du plan de symetrie que pour 1'autre.
Cette presence peut etre detectee par la valeur moyenne du caractere qui differe
systematiquement entre les deux cotes (Van Valen, 1962; Leary et Allendorf, 1989). Le coeur
des mammiferes en est un bon exemple. L'antisymetrie se refere a une situation apparente
mais mains commune que les autres types d'asymetrie. Celle-ci se retrouve lorsque Pasymetrie
est presente normalement mais que Ie c6te ayant un plus grand developpement est variable
(Van Valen, 1962). La population humaine avec des droitiers, des gauchers mais aussi
quelques ambidextres est un exemple de ce type d'asymetrie.
Les variations de Pasymetrie fluctuante ont ete examinees dans une variete
remarquable de caracteres et d'organismes (Tableau 1). Trois raisons peuvent expliquer cet
interet pour 1'asymetrie fluctuante. La premiere, c'est que 1'asymetrie fluctuante se rattache a
un probleme primordial non resolu pour la biologie modeme: 1'expression ordonnee des
genotypes comme phenotypes tridimensionnels. La deuxieme raison reside dans Ie fait que,
meme si les deviations de la symetrie, dans une direction particuliere, d'un caractere qui est
suppose symetrique sont faiblement ou non hereditaires, la probabilite pourqu'un individu
2
Tableau 1. Differents caracteres morphologiques et organismes sur lesquels 1'asymetrie
fluctuante a ete etudiee.
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s'ecarte de la symetrie bilaterale et Ie degre avec lequel il s'ecarte de la symetrie bilaterale
semblent souvent etre hereditaires (Palmer et Strobeck, 1986). Troisiemement, certains
chercheurs ont trouve une association entre 1'asymetrie fluctuante et 1'heterozygosite: plus un
individu ou une population est heterozygote, plus la valeur de 1'asymetrie fluctuante est faible
(Soule, 1979). Pour des raisons non explicites, 1'augmentation de 1'heterozygosite semble
foumir une augmentation de 1'effet tampon contre les perturbations induites par
1'environnement durant Ie developpement.
Plusieurs etudes ont considere les variations de 1'asymetrie fluctuante comme resultant
des facteurs intrinseques (genetiques) et extrinseques (environnementaux) qui peuvent
influencer la stabilite du developpement (Soule, 1979, 1982; Parsons, 1990; Hard et al, 1991;
Zakharov, 1992; Clarke, 1993a; Markowski, 1993; Merola, 1994; Markow, 1995; Folstad et
a/., 1996; Mailer, 1996; Palmer, 1996) ou la fitness (Clarke, 1995a, 1995b; Markow, 1995;
Meller, 1997), tandis que d'autres chercheurs proposent d'utiliser les mesures d'asymetrie
fluctuante comme outil de gestion et de conservation (Leary et Allendorf, 1989; Clarke, 1993b,
1995a, 1995b; Sarre etal., 1994; Palmer, 1996).
Mon projet de recherche traitera des facteurs extrinseques qui peuvent influencer Ie
niveau d'asymetrie fluctuante chez les mouflons d'Amerique (Ovis canadensis). Le but de ce
travail consistera a determiner quels stress affectent la croissance des comes chez les males.
Les comes des mouflons ont une croissance irreguliere. Chaque annee, un nouvel annulus
(segment) est forme a cause d'un arret de croissance de la come pendant 1'hiver (Figure 1). A
partir de la pointe de la come. Ie premier annulus correspond a la croissance de la come lors du
premier ete de 1'individu (agneau). Le deuxieme annulus represente la croissance de la come
lors du deuxieme ete de 1'individu c'est-a-dire a 1'age d'un an (de 1 a \Vz an), et ainsi de suite
pour les annuli suivants. Puisque les comes commencent a pousser au printemps, chez un
individu age de trois ans, on remarque trois annuli qui sont complets et un quatrieme en
formation. A 1'hiver suivant, les comes de cet individu presenteront quatre aimuli complets.
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Puisqu'il y a un nouvel annulus de forme chaque annee, alors 1'asymetrie fluctuante sur un tel
caractere devrait representer un indice valable des conditions presentes lors de cette
croissance.
II existe tres peu d'etudes qui ont evalue Ie niveau d'asymetrie fluctuante chez les
grands mammiferes en relation avec des stress environnementaux ou genetiques (caribou
Rangifer tarandus'. Folstad et al., 1996; chevreuil europeen Capreolus capreolus: Pelabon et
van Breukelen, 1998). Premierement, pour etudier 1'impact de la densite ou du climat sur les
individus d'une population, il faut que tous les individus soient marques puis captures
regulierement et ce sur plusieurs annees. Mon projet de recherche s'effectue sur une population
de mouflons qui est etudiee depuis 26 ans. Une base considerable de donnees s'est formee au
cours de ces annees. Des changements importants dans la densite de population et des
variations climatiques sont survenus pendant 1'etude. Ceci permet d'avoir des donnees a faible
et a haute densite de population et avec des variations climatiques importantes (temperatures
chaudes ou froides avec peu ou beaucoup de precipitations). Ainsi, les effets de la densite, du
climat mais aussi de 1'interaction densite X climat sur la condition physique des mouflons
pourront etre etudies.
Deuxiemement, il faut mesurer des caracteres qui se sont developpes lors de
1'exposition aux stress. Le niveau d'asymetrie fluctuante sur les bois d'un cerf age de quatre ans
va nous renseigner, par exemple, sur la condition de 1'individu lorsque les bois ont pousse (a
quatre ans) et non sur sa condition a sa naissance. Inversement, evaluer 1'asymetrie fluctuante
sur un os (par exemple Ie tibia) ne nous renseignera pas sur la condition de 1'individu une fois
que celui-ci est adulte car la croissance est terminee. Finalement, il faut considerer des
caracteres qui n'ont pas d'usure sinon il sera impossible de dire si les differences observees
entre les deux cotes proviennent des perturbations lors de la formation du caractere ou d'une
usure plus importante sur un cote.
Les annuli sur les comes des mouflons presentent plusieurs avantages pour 1'etude de
1'asymetrie fluctuante. Premierement, les annuli sont des caracteres que 1'on peut mesurer sans
etre oblige de tuer 1'animal. Deuxiemement, la formation d'un nouvel annulus chaque annee
permet d'obtenir des informations sur Ie niveau de stress ou sur la condition physique d'un
individu tout au long de sa vie. De plus, 1'etude des annuli permet de voir si 1'asymetrie
fluctuante a des effets cumulatifs avec Ie temps. Ainsi, on pourra savoir si 1'asymetrie
fluctuante presente chez un individu amene une augmentation du niveau de stress (par
1'augmentation des infections parasitaires, des maladies,...) de cet individu qui peut a son tour
affecter la stabilite du developpement et done augmenter Ie niveau d'asymetrie fluctuante. Ce
phenomene se traduirait par une augmentation continue du niveau d'asymetrie fluctuante chez
un individu avec les annees. Quatriemement, les annuli etant generalement bien delimites, il
est facile de prendre les mesures de fa^on constante et correcte d'un individu a 1'autre. De plus,
la possibilite d'avoir des mesures repetees des annuli permet de verifier les erreurs de mesures.
Finalement, abstraction faite du premier annulus, il n'y a pas d'usure qui peut alterer la
longueur des annuli.
Le premier objectif de cette etude consiste a verifier si les conditions requises
concemant 1'existence de 1'asymetrie fluctuante sont satisfaites pour chaque annulus (longueur
et base) et a evaluer Ie niveau d'asymetrie fluctuante sur chacun de ces caracteres pour chaque
individu. Par la suite, 1'impact du poids corporel, de 1'age de 1'individu et de certains stress
environnementaux comme la densite de population, la temperature et les precipitations sur Ie
niveau d'asymetrie fluctuante seront pris en compte. Finalement, on regardera si Ie niveau
d'asymetrie fluctuante chez un individu affecte sa sunde. Ainsi, les resultats presentes dans Ie
cadre de ce travail de recherche permettront: 1) de savoir si 1'augmentation de la densite et la
diminution de la temperature et des precipitations font augmenter Ie niveau d'asymetrie
fluctuante, 2) de savoir si 1'age affecte la stabilite du developpement de 1'individu et done son
niveau d'asymetrie fluctuante, plus les individus sont ages moins ils devraient presenter de
1'asymetrie, 3) de connaitre 1'efficacite de 1'asymetrie fluctuante comme un outil servant a
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evaluer la condition physique des individus, plus la masse corporelle d'un individu est elevee
moins cet individu devrait avoir de 1'asymetrie, et 4) de savoir si les individus avec un niveau
d'asymetrie fluctuante eleve (et probablement en moins bonne condition physique) ont une
mains grande sunde que les individus avec peu d'asymetrie fluctuante. L'utilisation de
1'asymetrie fluctuante dans Ie domaine de la gestion et de la conservation pourra done etre
envisagee.
1.2. Utilisation de 1'asymetrie fluctuante en conservation
L'un des plus importants, et souvent des plus difficiles, objectifs de la conservation est
P identification des populations sujettes aux stress avant que ceux-ci aient des effets nuisibles.
Parmi les techniques actuelles de surveillance de 1'environnement et des populations, un tel
systeme susceptible d'identifier les populations vulnerables n'existe pas encore. Les
changements dans la population ou dans les parametres de 1'histoire de vie, comme Ie taux de
swrvie ou de fecondite. Ie succes reproducteur, la stmcture de la communaute, la diversite des
especes et 1'abondance relative ou densite, sont communement evalues dans des etudes reliees
au domaine de la conservation. La difficulte principale de cette approche reside dans Ie fait que
lorsque les especes repondent negativement aux changements des conditions genetiques
(consanguinite, perte d'heterozygosite) et environnementales, il est souvent trop tard pour une
action reparatrice (Clarke, 1993b), d'ou Ie besom urgent d'une technique efficace pour obtenir
d'une fa9on precoce une mesure de stress sur la population etudiee.
L'asymetrie fluctuante a ete proposee comme un outil potentiel, pour 1'evaluation du
niveau de stress dans les populations naturelles, car elle offre une mesure de la symetrie du
developpement et que Ie stress durant Ie developpement semble influencer cette symetrie
(Leary et Allendorf, 1989). Meme si la force de 1'impact varie, 1'importance de 1'asymetrie
fluctuante semble etre correlee avec une vanete de stress, lesquels peuvent etre generalement
groupes en deux categories: les stress environnementaux ou extrinseques (les temperatures
extremes, la quantite et la qualite de la nourriture, la pollution, les pesticides, Ie nombre de
parasites et la densite de la population) et les stress genetiques ou intrmseques (1'hybridation,
la consanguinite, la malformation de certains chromosomes) (Palmer, 1996). Generalement
dans les populations naturelles ou dans les experiences de laboratoire controlees, plus il y a de
stress, plus Ie niveau d'asymetrie fluctuante est eleve (Parsons, 1990). Ainsi, 1'asymetrie
fluctuante a un potentiel considerable pour 1'identification des populations connaissant des
effets nuisibles provenant des stress genetiques et environnementaux. Les differences relatives
dans Ie niveau d'asymetrie entre les populations refletent potentiellement les differences dans
1'efficacite des mecanismes responsables de la stabilite du developpement entre les
populations (Clarke, 1995b).
L'etude de Pasymetrie peut avoir d'importants avantages. En effet, Pasymetrie pemiet
une surveillance continue de la sante des communautes biologiques en effectuant des
verifications periodiques sur des organismes specifiquement sensibles. Elle augmente Ie delai
d'intervention entre Ie moment de la detection d'un changement biologique significatifet celui
du deperissement de la communaute (Valentine et at, 1973). De plus, elle est non specifique
par rapport au type de stress etudie et par rapport a 1'espece examinee. Plusieurs techniques
sont limitees par Ie fait qu'elles evaluent seulement un type de stress, comme la pollution par
les metaux lourds, sur un seul groupe taxinomique (Clarke, 1993b, 1995a).
Bien sur, toute technique presente des desavantages. Pour que 1'analyse de la stabilite
du developpement reflete les changements causes par des stress potentiels, les caracteres
choisis pour Petude doivent se developper durant la periode d'exposition au stress. Ceci ne
pose pas de probleme dans Ie cas ou Ie temps d'exposition est plus grand que Ie temps requis
pour qu'une nouvelle generation d'organismes puisse se developper. Chez les organismes dont
Ie temps entre deux generations successives est long ou qui sont dans la situation ou Ie temps
d'exposition a un stress est court (ex. pour des grands mammiferes une temperature extreme
pendant. une semaine), une telle approche peut etre problematique. Par contre, chez les
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organismes pour lesquels Ie developpement de certains caracteres a lieu durant toute leur vie,
comme la dentition ou les omementations, ceci ne presente aucune difficulte serieuse (Clarke,
1995a).
La taille de Fechantillon relativement elevee (minimum de 30 individus) necessaire
pour que les analyses statistiques soient valides peut etre difficilement obtenue dans certains
cas (Palmer, 1994). Avec les especes menacees, une telle taille d'echantillon est difficilement
disponible. Cependant, il faut specifier que la stabilite du developpement est plus utile comme
outil pour surveiller la reponse des populations vis-a-vis du stress avant que les especes ne
soient menacees. Une fois que la taille de la population est reduite, suite a une diminution de la
fecondite ou de la survie, on n'a pas besoin d'un indicateur sensible du stress car les effets sont
deja visibles.
L'asymetrie fluctuante est un estimateur relatif de 1'homeostasie car il n'existe pas de
valeur standard de 1'asymetrie qui indique 1'instabilite (Palmer, 1994). Toutes les deductions
ou les conclusions faites a propos du niveau de stabilite pour une population donnee peuvent
etre faites seulement par une comparaison avec une population de reference ou de controle.
Toutefois, il est souvent impossible de prendre des echantillons avant qu'un impact alt lieu
parce que les programmes de surveillance et de conservation commencent typiquement trop
tard. L'approche par 1'asymetrie fluctuante a 1'avantage d'utiliser les collections dans les
musees comme populations de references. Ainsi, elle permet la detection d'une tendance a
long terme en comparant du materiel conserve avec du materiel plus recent (Valentine et al. ,
1973), souvent vivant sur Ie terrain.
1.3. Facteurs affectant la stabilite du developpement
Le developpement est stable lorsqu'un organisme a reussi a se proteger conti-e les
perturbations cellulaires qui affectent Ie developpement de structures bilaterales. Dans Ie cas
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contraire, on peut voir certains signes de Pinstabilite du developpement. L'origine de ces
perturbations peut etre genetique, environnementale ou Ie produit d'une interaction
environnement-genotype (Markow, 1995).
1.3.1. Stress genetiques
L'idee que 1'heterozygosite augmente la capacite qu'a un individu de se proteger des
perturbations, provient de plusieurs observations. Entre autres, elle provient de 1'augmentation
de 1'asymetrie fluctuante suivant la consanguinite ou tout autre processus qui reduit la
variation genetique (Van Valen, 1962; Leamy, 1984, 1992). Ainsi, il y a une association
negative entre 1'heterozygosite et 1'asymetrie fluctuante (Parsons, 1990; Palmer, 1996).
La perte de la variabilite genetique (augmentation de 1'homozygosite) est refletee par
une diminution de la stabilite du developpement laquelle est exprimee par une augmentation
mesurable de la variation phenotypique et de 1'asymetrie fluctuante (Soule, 1979).
Typiquement, Ie niveau de consanguinite est evalue par les reductions dans la fertilite, la
fecondite et par la variation genetique a 1'interieur d'une population. Cependant, 1'etude de
1'asymetrie fluctuante pourrait permettre de detecter la presence de consanguinite plus
rapidement que ne Ie feraient les autres parametres habituellement utilises (Clarke, 1995 a).
1.3.2. Stress environnementaux
Les causes environnementales de Finstabilite du developpement incluent la qualite et la
quantite de nourriture, les temperatures extremes, les parasites, les maladies et les stress
comportementaux imposes par les interactions avec les congeneres (Markow, 1995; Mailer,
1996). Tous ces types de stress peuvent faire augmenter 1'asymetrie fluctuante, diminuer la
condition physique et diminuer la qualite des reproducteurs (Parsons, 1992).
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Chez les ongules, 1'augmentation de la densite de population peut avoir un effet negatif
sur la condition de 1'individu. La masse corporelle (Solberg et Sasther, 1994; Pelabon et van
Breukelen, 1998), la taille des bois ou des comes (Jorgenson et al., 1993a, 1998; Pelabon et
van Breukelen, 1998) et la survie des jeunes (Jorgenson et al., 1997; Portier et al., 1998)
diminuent lorsque la densite de population augmente tandis que 1'age de primiparite augmente
(Jorgenson et al., 1993b) avec 1'augmentation de la densite. Ces effets peuvent etre causes par
un manque de noumture et par une augmentation de la competition lorsque la densite est
elevee. II y a plusieurs mecanismes possibles a travers lesquels 1'augmentation de la
competition pour la nourriture peut agir. Le plus evident est 1'acces a la nourriture qui differe
selon Ie niveau de dominance des individus (Witter et Swaddle, 1994). Lorsque la competition
pour la nourriture augmente, les subordonnes ne sont plus capables d'obtenir une quantite
suffisante de noumture ou souffrent de 1'impossibilite de s'assurer un approvisionnement
constant de nourriture (Ekman et Lilliendahl, 1993), ce qui resulte en 1'augmentation du stress
nutritionnel ou energetique, augmentant ainsi Ie niveau d'asymetrie fluctuante. Toutefois, les
changements du taux de competition pour la noumture peuvent influencer Ie degre d'asymetrie
fluctuante par d'autres fa^ons. Par exemple, la participation a des interactions agressives, sans
difference pour Pacces a la nourriture, peut amener un stress plus grand et augmenter Ie niveau
d'asymetrie fluctuante dans les populations ayant une competition plus elevee (Witter et
Swaddle, 1994).
Pour les grands mammiferes, les individus en mauvaise condition physique
(habituellement associee avec une petite masse corporelle) ont generalement un plus grand
risque de mortalite (Crete et Huot, 1993). Toutefois, les effets de la masse corporelle varient
considerablement avec 1'age, Ie sexe et la densite de population. Par exemple, chez les
mouflons, les agneaux sont plus affectes que les males adultes et en particulier, les petits
agneaux ont un plus grand risque de mortalite que les gros agneaux (Festa-Bianchet et al.,
1997). Par ailleurs, 1'accumulation de masse durant la premiere annee de la vie d'un agneau a
un effet sur sa taille adulte. Ainsi, les differences dans la qualite ou dans la quantite des soins
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matemels peuvent affecter la masse corporelle adulte (Festa-Bianchet et al., 1996). En general,
la masse corporelle a la fin de Pete peut refleter les ressources qui etaient disponibles pour un
individu (Festa-Bianchet et al., 1997). Le poids qu'un mouflon atteint chaque annee depend de
la perte de poids subie 1'hiver precedent, de la rapidite a gagner du poids pendant 1'ete et de la
longueur de la saison de croissance (Jorgenson et Wishart, 1984). Ainsi, si la masse corporelle
est reliee a la condition de 1'individu, alors 1'habilete qu'a un individu de diminuer 1'impact des
stress genetiques et environnementaux devrait augmenter avec la masse corporelle. En d'autres
mots, plus un individu est en bonne condition physique (masse corporelle elevee) moins il
devrait avoir d'asymetrie fluctuante.
Le climat au printemps peut affecter la croissance de la vegetation et il pourrait avoir
un effet, soit immediat, soit retarde, sur la survie des juveniles en affectant leur nutrition et
1'habilete des meres a completer la gestation et a produire du lait (Festa-Bianchet, 1988a). Les
milieux alpins et nordiques sont caracterises par une breve saison de croissance et plusieurs
mois ou la vegetation est dormante et de pauvre qualite nutritionnelle (Festa-Bianchet, 1988b).
Si Ie climat printanier affecte la croissance des vegetaux alors il devrait avoir des
consequences importantes sur la nutrition, 1'accumulation de masse et la survie des ongules qui
vivent dans des milieux ayant une tres courte saison de croissance. Ainsi, Ie climat printanier
devient un stress important qui peut influencer Ie niveau d'asymetrie fluctuante. Un printemps
pluvieux mais chaud devrait permettre aux agneaux nouveau-nes d'etre en meilleure condition
physique, ce qui devrait augmenter leur chance de survie (Portier et al., 1998) et diminuer
probablement leur niveau d'asymetrie fluctuante. De meme, si la vegetation est abondante et de
bomie qualite grace a un climat chaud et pluvieux durant 1'ete, les adultes devraient avoir de la
noumture en quantite suffisante, ce qui devrait resulter en une diminution de 1'asymetrie
fluctuante.
La stabilite du developpement est souvent associee negativement avec Ie risque de
parasitisme et de predation (Moller, 1997). La frequence et 1'intensite des infections
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parasitaires sont frequemment correlees positivement avec Ie niveau d'asymetrie fluctuante
chez les hotes. Ainsi, Pmstabilite du developpement semble etre une marque phenotypique
generale et indirecte du parasitisme chez des organismes allant des plantesjusqu'aux animaux.
Cette relation peut survenir pour au moins trois raisons. Premierement, les individus ayant un
developpement instable peuvent etre plus vulnerables aux infections parasitaires. Cependant,
de grandes differences de symetrie peuvent jouer Ie role de marques phenotypiques d'une
pauvre condition plutot que de provenir d'interactions entre 1'hote et Ie parasite (Moller,
1996). Deuxiemement, des individus au developpement instable peuvent etre plus souvent
exposes aux parasites que ceux qui ont un developpement stable. Finalement, les parasites
exploitent les ressources de leur hote, ainsi les ressources utilisees par les parasites ne peuvent
pas etre prises pour maintenir une certaine stabilite du developpement. Par consequent, les
parasites peuvent perturber Ie developpement et etre la cause directe de 1'instabilite (Mailer,
1996).
lAObjectifs
L'etude portant sur 1'asymetrie fluctuante presentee dans ce projet de recherche s'est
effectuee sur les comes des mouflons d'Amerique males. Chez cette espece, 1'arret de la
croissance de la come pendant 1'hiver amene la formation d'un annulus (Figure 1). L'asymetrie
fluctuante des annuli devrait representer un indice des conditions presentes lors de leur
formation. Ainsi, il serait possible d'identifier les stress qui ont influence, chaque annee, la
croissance de la come ou d'une maniere plus generale, de voir si les stress ont un effet constant
sur la croissance de la come tout au long de la vie de 1'individu.
Les mouflons vivent dans des milieux caracterises par une breve saison de croissance
et plusieurs mois ou la vegetation est dormante et de pauvre qualite nutritionnelle (Festa-
Bianchet, 1988b). De plus, Ie climat est mde et imprevisible avec des variations considerables
d'un jour a 1'autre et d'une annee a 1'autre (Portier et a/., 1998). Ainsi, les mouflons font
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continuellement face a des stress qui peuvent influencer leur niveau d'asymetrie fluctuante.
Vingt-six annees de donnees ont ete accumulees sur une population de mouflons marques
individuellement, ce qui constitue une banque continue d'informations sur la condition
physique de ces animaux et de certains stress qui peuvent 1'influencer.
Certaines etudes sur la population de Ram Mountain ont deja demontre que les
variations de la densite affectent la condition des individus. L'augmentation de la densite a
comme consequence une diminution de la taille des comes (Jorgenson et al., 1993a, 1998) et
de la sunde des jeunes (Jorgenson et al., 1997; Portier et al., 1998) tandis qu'elle fait
augmenter 1'age de primiparite (Jorgenson et al., 1993b). En raison de 1'existence d'un lien
entre la densite et la condition corporelle des individus de cette population, on devrait
s'attendre a un changement du niveau d'asymetrie fluctuante avec la densite. La premiere
hypothese est fondee sur la supposition que 1'augmentation de la densite amene une diminution
des Tessources disponibles pour chaque individu et une augmentation de la competition pour
ces ressources. Par ailleurs, cette augmentation de la competition et cette diminution des
ressources disponibles pour chaque individu devraient se repercuter sur 1'individu en
augmentant son niveau de stress. Ainsi, la densite lors de la formation de 1'annulus devrait
avoir un impact sur 1'asymetrie fluctuante des individus, ce qui donne naissance a la premiere
hypothese:
Hypothese I: Le niveau d'asymetrie fluctuante chez les males devrait augmenter avec
1'augmentation de la densite de population lors de la formation de 1'annulus.
Chez les mouflons, la masse corporelle a la fin de 1'ete peut refleter la somme des
ressources qui etaient disponibles pour un individu (Festa-Bianchet et al., 1997). Ainsi, un
individu avec un poids eleve devrait etre en meilleure condition physique et presenter moins
d'asymetrie fluctuante qu'un individu qui a un poids plus faible. Par ailleurs. Ie prelevement a
1'automne de certaines femelles a fait des agneaux orphelins dans cette population (Jorgenson
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et a/., 1993 a) et Ie fait d'etre orphelin affecte la masse corporelle et la taille des comes des
males (Festa-Bianchet et al., 1994). En presence d'un sevrage precoce et probablement d'une
augmentation du niveau de stress qui affecte negativement la condition de 1'individu, on peut
s'attendre a une augmentation de 1'asymetrie fluctuante chez les orphelins en comparaison avec
des non-orphelins. Ainsi, deux autres hypotheses peuvent etre formulees:
Hypothese II: Plus la masse corporelle d'un individu est elevee, lors de la formation de
1'annulus, moins il devrait avoir d'asymetrie fluctuante.
Hypothese III: Les mouflons qui sont orphelins devraient avoir plus d'asymetrie fluctuante que
ceux qui ne sont pas des orphelins.
En plus d'agir directement sur 1'individu, Ie climat peut affecter la croissance des
vegetaux et ainsi la disponibilite de nourriture. Des precipitations elevees devraient favoriser la
croissance des vegetaux dans les milieux alpins et nordiques. Ainsi, Ie stress nutritionnel et Ie
niveau d'asymetrie fluctuante des individus devraient diminuer. Par ailleurs, des temperatures
froides pendant 1'ete devraient avoir un impact negatif sur la thermoregulation des individus et
sur la croissance des vegetaux. L'impact negatif de ces temperatures froides devrait faire
diminuer la condition physique de 1'individu, ce qui devrait amener une augmentation du
niveau d'asymetrie fluctiante. Puisque les mouflons vivent dans un milieu ou Ie climat est
particulierement mde et imprevisible, il en decoule les deux hypotheses suivantes:
Hypothese W: Le niveau d'asymetrie fluctuante devrait diminuer avec 1'augmentation des
precipitations durant 1'ete de la fonnation de 1'annulus.
Hypothese V: Le niveau d'asymetrie fluctuante devrait diminuer avec 1'augmentation de la
temperature durant 1'ete de la formation de 1'annulus.
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II semblerait que la condition et les caracteristiques physiques de 1'individu dependent
de sa sante ou de sa condition lorsqu'il est un agneau. En particulier pour cette population de
mouflons, 1'accumulation de masse durant la premiere annee de la vie d'un agneau a un effet
sur sa taille adulte (Festa-Bianchet et a/., 1996). De plus, parce que 1'agneau est dependant de
sa mere pour son alimentation, son poids a 1'automne est alors un bon indice de
1'investissement matemel. Pour verifier si les conditions environnementales presentes a la
naissance de 1'individu ont un impact sur la condition physique une fois adulte et done sur Ie
niveau d'asymetrie fluctuante, les hypotheses suivantes ont ete emises:
Hypothese VI: Plus la densite est elevee a la naissance de 1'individu, plus celui-ci devrait avoir
une forte asymetrie fluctuante lorsqu'il est adulte.
Hypothese VII: Plus 1'agneau a une grande masse corporelle a 1'automne moins il devrait avoir
d'asymetrie fluctuante une fois adulte.
Hypothese VIII: Le niveau d'asymetrie fluctuante chez 1'adulte devrait diminuer avec
1'augmentation des precipitations a sa naissance.
Hypothese IX: Le niveau d'asymetrie fluctuante chez 1'adulte devrait diminuer avec
1'augmentation de la temperature a sa naissance.
La survie des individus depend entre autres de 1'acces a des ressources nutritionnelles
suffisantes et de 1'habilete a eviter la predation et Ie parasitisme. Chez les mouflons
d'Amerique, une masse corporelle elevee est associee a une augmentation des chances de
survie pour les agneaux et les individus ages (Festa-Bianchet et al., 1997). Chez les hirondelles
des granges Hirundo rustica (Meller, 1994) et chez les dindons sauvages males Meleagris
gallopavo (Badyaev et al., 1998), 1'asymetrie est negativement reliee avec la survie. Puisque
1'asymetrie peut etre reliee au taux de parasitisme (Folstad et al., 1996; Moller, 1996) et que la
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survie des individus semble dependre de leur condition physique, 1'asymetrie fluctuante
presente chez un individu devrait influencer ses chances de survie, d'ou 1'hypothese suivante:
Hypothese X: La probabilite de survie d'un individu devrait diminuer avec 1'augmentation de
1'asymetrie fluctuante.
Quelques etudes ont demontre une diminution de 1'asymetrie avec 1'age chez certains
ongules. Cette diminution suggere que les individus avec des bois ou des comes plus
symetriques survivent plus longtemps (Solberg et Saether, 1993; Pelabon et van Breukelen,
1998). Une mortalite selective affectant les individus en mauvaise condition et probablement
plus asymetriques pourrait expliquer cette diminution de 1'asymetrie avec 1'age (Moller, 1997).
Une autre explication possible serait que la diminution graduelle de la croissance corporelle
permette une relocalisation des ressources dans les activites d'accouplements et dans les
caracteres sexuels secondaires comme les bois (Solberg et Saether, 1993). Cependant, il se
pourrait que 1'asymetrie des individus d'une population chassee, comme celle de Ram
Mountain, augmente avec 1'age en raison du prelevement fait par les chasseurs sur les animaux
symetriques. Les individus de haute qualite et en bonne condition physique ont une croissance
plus rapide de leurs comes (Jorgenson et al., 1998). Ainsi, les comes de ces individus
atteignent la longueur minimale legale pour la chasse a un plus jeune age, ce qui augmente leur
chance d'etre tue par un chasseur. Si les individus en mauvaise condition physique et
probablement plus asymetriques n'ont pas une croissance tres rapide de leurs comes, alors ces
demieres n'atteindront pas la longueur minimale legale avant plusieurs annees. Ainsi, les
individus ages presents dans la population pourraient etre des individus en moins bonne
condition physique qui n'ont pas encore atteint Ie statut legal pour la chasse, d'ou
1'augmentation potentielle de 1'asymetrie avec 1'age. Finalement, 1'hypothese suivante peut etre
posee:
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Hypothese XI: L'asymetrie fluctuante devrait diminuer avec 1'age dans les premieres annees (2
a 4 ans) a cause d'une mortalite selective envers les animaux les plus asymetriques. Par la
suite, la chasse en prelevant les individus en meilleure condition physique devrait amener une
augmentation de 1'asymetrie avec 1'age.
Aucune etude chez les gros mammiferes n'a aborde ce sujet en examinant 1'impact
combine des conditions environnementales sur 1'asymetrie puis Ie role de 1'asymetrie sur la
survie des individus. Ainsi, les resultats presentes dans Ie cadre de cette recherche permettront
de verifier si 1'asymetrie fluctuante peut etre consideree comme un outil utile pour 1'evaluation
du niveau de stress dans les populations naturelles et comme une technique efficace pour





2.1. L'espece etudiee: Ie mouflon d'Amerique
Les mouflons d'Amerique vivent en groupes separes selon Ie sexe, les femelles et les
jeunes forment des hardes distinctes de celles constituees par les males. Entre deux et quatre
ans, les males quittent les groupes de femelles pour rejoindre ceux des males adultes (Festa-
Bianchet, 1991). Cependant, les males et les femelles se rejoignent durant Ie mt a la fin de
novembre et debut de decembre.
Les hardes de mouflons males respectent une forte hierarchie. Celle-ci s'etablit et se
maintient suite a des affrontements qui peuvent avoir lieu en toute saison. Toutefois, les
combats sont rares car les males d'une meme harde se connaissent suffisamment pour respecter
la dominance etablie. Les males dominants sont ceux qui ont les comes les plus longues de
sorte que des affrontements ont lieu prmcipalement dans Ie cas ou les males ont des comes de
tallies semblables. Cependant, les interactions agonistiques entre les males augmentent
considerablement lors du mt. Lorsqu'un combat s'engage, les adversaires cherchent d'abord a
s'intimider mutuellement en exhibant leurs comes massives. Puis chacun recule et se prepare a
charger face a face. Distants de quelques metres, ils s'elancent 1'un vers 1'autre. Aux demiers
pas de la course, les deux mouflons se cabrent et se frappent tete contre tete, la come droite de
1'un accrochant violemment la come gauche de 1'autre. Apres un bref engagement, ils reculent
et recommencent. Le combat cesse lorsqu'un des mouflons admet la superiorite de 1'autre et
s'eloigne. Les males dominants peuvent s'accoupler avec plusieurs femelles differentes.
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La majorite des agneaux naissent entre Ie 20 et Ie 28 mai de chaque annee (Festa-
Bianchet, 1988a). A leur naissance, les agneaux n'ont pas de comes. On distingue juste
1'emplacement des deux bourgeons qui commencent a pousser lorsque les jeunes sont ages de
deux mois environ. A six mois, leurs comes peuvent mesurer de 5 a 7 cm. Cependant, leur
croissance, tout au long de la vie de 1'animal, est irreguliere: rapide en ete, plus lente, voire
stoppee en hiver. L'arret hivemal de la croissance donne lieu a des anneaux annuels de
croissance (annuli) qui permettent d'estimer 1'age du mouflon. Chez les males, les comes
connaissent une forte croissance a partir d'un an. Pendant les trois ou quatre premieres annees,
les anneaux de croissance sont nettement separes, puis ils se rapprochent et deviennent plus
difficiles a distinguer (Figure 1). Vers 7 a 8 ans, les comes des males representent entre 8 et
12 % de la masse corporelle de 1'individu (Geist, 1966) et leurs circonferences a la base
peuvent mesurer jusqu'a 40 cm (pour un diametre d'environ 12,8 cm) (Jorgenson et al., 1998).
Dans les populations ayant acces a des habitats de haute qualite, les comes peuvent atteindre
1,10 metres de long et former un cercle complet entre la base et Ie bout de la come. Cependant,
a Ram Mountain, il est rare que les comes des males depassent 85 cm de long. Les extremites
des comes des males adultes sont toujours plus ou moins usees, soit par les combats, soit par
les frottements centre des arbres ou des pierres.
Des la fm de son premier automne. Ie jeune pese une trentaine de kilos (Festa-Bianchet
et al., 1996). Les males atteignent leur maximum en dimensions corporelles adultes a 1'age de
8 ans et leur masse corporelle adulte, au printemps, se situe aux environs de 85 kg. A Ram
Mountain, les males peuvent atteindre une masse corporelle de 128 kg a la fin de 1 ete (Festa-
BiancheietaL, 1996).
Les mouflons ont des poils de bourre, serres et courts, qui les protegent du froid et sont
recouverts par des poils de jarre. Le mouflon resiste bien aux variations de temperature. Sa
temperature critique est inferieure a -20°C (Chappel et Hudson, 1978, 1980), son taux de
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metabolisme augmente d'un facteur de 1,37 a 1,39 lorsque la temperature diminue de -20 a
-30°C (Chappel et Hudson, 1978).
2.2. L'aire d'etude et la population cible
La population etudiee se situe a Ram Mountain (52°20' - 52°25' N et H5°45' - 115°55'
0) dans 1'ouest de 1'Alberta. Les mouflons d'Amerique utilisent une superficie de 38 km2
d'habitats alpins et subalpins dont 1'altitude varie de 1082 a 2173 metres. La limite des arbres
apparait a environ 1830 metres. Le terrain varie comprend des sommets de rochers denudes,
des falaises et des escarpements accidentes, des superficies recouvertes de toundra alpine,
d'arbustes rabougris et de pres, des talus recouverts de forets a dominance coniferienne. Le
climat a Ram Mountain est mde et imprevisible avec des variations considerables d'un jour a
1'autre et d'une annee a 1'autre. La temperature moyenne de cette region depasse les 10°C
pendant seulement 1 a 3 mois par annee tandis que des temperatures de -40°C peuvent
•survenir entre decembre et mars. Les precipitations annuelles varient de 452 a 804 mm pour
une moyenne de 637 mm par annee et des accumulations de neige peuvent etre enregistrees
pendant toute 1'annee (Portier et al., 1998).
Cette population est etudiee depuis 1972. Une reglementation permet la chasse aux
males adultes dans celle-ci. Avant 1995, les males dont les comes faisaient 4/5e de tour et plus
etaient legalement disponibles pour la chasse mais depuis 1995, les chasseurs ont Ie droit de
tuer seulement les males dont les comes font un tour complet. Dans Ie but de simuler une
saison de chasse aux femelles entre 1972 et 1980, 12 a 24 % des femelles adultes ont ete
enlevees chaque annee. Ce prelevement s'effectuait en septembre (Jorgenson et al., 1993a).
Entre 1981 et 1997, aucune femelle n'ayant ete enlevee de la population, cette demiere a
augmente de fa^on exponentielle pour atteindre un sommet en 1992 et diminuer legerement
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Figure 2. Nombre de femelles et de jeunes d'un an, en juin, dans la population de Ram
Mountain, Alberta, entre 1972 et 1998.
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dans Ie but de voir les effets de la diminution de la densite sur la condition physique des
individus.
Chaque annee, les mouflons etaient captures dans un enclos appate avec du sel entre la
fin mai et Ie debut d'octobre. Depuis Ie debut de 1'etude, plus de 95 % de la population a ete
marquee. Chaque agneau recevait un code d'identification compose d'un chiffre et d'une lettre
et etait marque aux oreilles a 1'aide de rubans de plastique colores. Ceux-ci etaient remplaces a
1'age d'un an par un collier en canevas portant une combinaison de couleur et de symbole pour
les femelles et par des etiquettes en plastique colorees et numerotees de type Allflex pour les
males. Les mouflons etaient generalement captures plus d'une fois par annee. Chaque fois
qu'un individu etait capture, on enregistrait sa masse corporelle a 1'aide d'une balance a ressort
precise a 0,25 kg et on mesurait au millimetre pres la longueur des comes et la circonference
de la base des comes avec un ruban a mesurer. Cependant, lorsqu'un individu etait capture
pour la premiere fois de 1'ete, on notait egalement la longueur et la circonference de 1'annulus
pour 1'annee anterieure. De plus, si un individu n'avait pas ete capture a tous les ans, on prenait
alors les mesures sur les aimuli ou les donnees etaient manquantes. Ainsi, on dispose d'une
banque de donnees qui contient la circonference de la base et la longueur de tous les annuli
pour les males.
2.3. Analyse de 1'asymetrie fluctuante
L'asymetrie fluctuante est defmie comme des petites variations aleatoires par rapport a
la symetrie parfaite au niveau de stmctures bilaterales produites par un genome. La distribution
de frequence de la difference entre les membres droit et gauche, pour un echantillon
d'individus, devrait approcher une distribution normale avec une moyenne de zero (Palmer et
Strobeck, 1992). Ainsi, avant de considerer toutes differences entre les cotes droit et gauche
comme de 1'asymetrie fluctuante, il faut effectuer certaines analyses qui determineront son
existence.
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D'abord, il faut verifier si la difference entre les cotes est significativement plus grande
que les erreurs de mesure. Les differences entre les cotes sont generalement tres petites (moins
de 5 % et souvent inferieures a 1 % de la taille du caractere), pour cette raison des erreurs de
mesures trop importantes peuvent amener une mauvaise interpretation des donnees. Ensuite,
on doit verifier si la distribution des differences entre les cotes a une moyenne de zero (test de
1'asymetrie directionnelle) et si elle suit une loi normale (test de 1'antisymetrie). Par precaution,
si un caractere demontre de 1'asymetrie directionnelle ou de 1'antisymetrie alors il devrait etre
exclu de 1'etude puisqu'il ne correspond pas a la definition de 1'asymetrie fluctuante.
Finalement, un indice approprie, parmi tous ceux pouvant etre utilises pour 1'evaluation de
1'asymetrie fluctuante (voir Palmer, 1994), sera choisi suite aux resultats obtenus de 1'etude de
la dependance de 1'asymetrie envers la taille du caractere.
2.3.1. Mesure d'erreurs
L'erreur de mesure est un probleme particulierement genant dans les etudes de
1'asymetrie fluctuante car la valeur qui est comparee entre les echantillons est une mesure de la
variation entre les deux cotes. Non seulement 1'erreur de mesure peut voiler les differences
entre les echantillons, comme dans n'importe quelle analyse ou etide, mais elle peut aussi
donner 1'illusion que la difference presente entre les deux cotes est grande et qu'elle ne differe
pas entre les echantillons. Avec les caracteres que 1'on mesure, 1'erreur de mesure est inevitable
et peut biaiser serieusement 1'estimation de 1'asymetrie fluctuante. Les erreurs de mesure
peuvent artificiellement creer de 1'asymetrie fluctuante ou celle-ci est negligeable (Figure 3 a)
ou gonfler 1'estimation de 1'asymetrie fluctuante (Figure 3b) (Palmer, 1994).
Theoriquement pour estimer 1'erreur de mesure, tous les caracteres devraient etre
mesures au moins deux fois. Cependant, parce que les animaux ayant vecu au debut de 1'etude
sont morts et que Ie temps de manipulation pour mesurer deux fois la longueur et la base de

















Figure 3. Exemples de 1'impact des erreurs de mesure sur 1'asymetrie fluctuante pour des
caracteres mesures. (a) asymetrie fluctuante creee artificiellement par les erreurs de
mesure (e.m., h?^) sur des caracteres ayant exactement la meme longueur (b)
amplification de 1'asymetrie fluctuante par les erreurs de mesure: une combinaison
de la "vraie" asymetrie fluctuante (AF, |—|,^) et des erreurs de mesure (e.m., K-X).
D - caractere du cote droit, G - caractere du cote gauche.
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six ans), un sous-echantillon de la population a ete choisi. Ainsi, tous les annuli des males qui
out ete captures entre Ie 30 mai et Ie 16 juillet 1998, out ete mesures deux fois. A chaque
capture, une personne effectuait la premiere serie de mesures puis une deuxieme personne, qui
n'avait pas vu les mesures prises par la premiere personne, repetait 1'operation. II aurait ete
autrement preferable que les deux series de mesures soient faites par la meme personne en des
temps differents, c'est-a-dire avec un intervalle d'au moins une semaine, pour etre certain que
1'on n'introduise pas des erreurs de mesures supplementaires imputables aux differentes
personnes qui prennent les mesures et que les mesures soient faites sans aucune reference avec
des mesures prises precedemment. Cependant, cette demiere approche est difficilement
realisable a cause de la probabilite incertaine de recapturer Ie meme individu a des intervalles
fixes.
Une ANOVA a deux facteurs (cotes X individus) a ete effectuee pour chaque caractere
dans Ie but de determiner si la difference entre les deux cotes etait plus grande que 1'erreur de
mesure. Si 1'interaction n'est pas significative pour un caractere alors 1'etude de 1'asymetrie
fluctuante n'est pas justifiee pour ce caractere (Palmer et Strobeck, 1986). Cependant, cette
ANOVA verifie 1'importance de toutes les variations entre les deux cotes par rapport aux
erreurs de mesure incluant 1'antisymetrie et 1'asymetrie fluctuante (Palmer, 1994). En d'autres
mots, ce test revient a poser la question: Est-ce que la difference entre les deux cotes vane plus
entre les genotypes (= individus) que ce a quoi on s'attend pour une taille donnee d'erreur de
mesure? Ainsi la procedure ANOVA ne peut etablir si la difference entre les cotes provient de
1'antisymetrie ou de 1'asymetrie fluctuante. On utilisera d'autres methodes pour confirmer que
la difference observee entre les deux cotes est statistiquement indiscemable de 1'asymetrie
fluctuante (voir section 2.3.3.).
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2.3.2. Asymetrie directionnelle
L'asymetrie directionnelle se definit comme une difference entre les cotes mais ou Ie
cote Ie plus long est toujours Ie meme pour 1'ensemble de la population. Dans des etudes sur
1'asymetrie fluctuante, on doit effectuer un test afm de verifier la presence d'asymetrie
directionnelle pour les deux raisons suivantes: (1) la presence d'asymetrie directionnelle peut
augmenter artificiellement Ie niveau d'asymetrie fluctuante et (2) si Ie caractere presente de
1'asymetrie directionnelle, une partie de la difference entre les deux cotes peut avoir une base
genetique, ainsi la difference observee entre les deux cotes ne serait plus uniquement Ie
resultat des perturbations aleatoires lors du developpement (Palmer et Strobeck, 1992).
Pour verifier si en moyenne un cote des comes est significativement plus long que
1'autre (moyenne differente de zero), un t-test appaire a ete effectue pour chaque caractere. Ce
test a ete fait sur 1'ensemble des individus faisant partie de la banque de donnees (1972 a
1998). Tous les caracteres qui demontraient de 1'asymetrie directionnelle n'ont pas ete
consideres dans 1'etude.
2.3.3. Deviation de la normalite (antisymetrie)
L'antisymetrie est un patron de variation bilaterale ou il existe une difference entre les
cotes, cependant Ie cote Ie plus long varie aleatoirement entre les individus. Les distnbutions
de frequence de D-G peuvent montrer un ecart par rapport a la normalite de plusieurs fa9ons
comme la presence d'asymetrie (skew) (une longue queue d'un cote de la distribution), d'une
courbe leptokurtique (acuite plus forte que la courbe normale, c'est-a-dire un pic etroit et de
longues queues) ou d'une courbe platikurtique (aplatissement plus fort que la courbe nonnale,
c'est-a-dire un pic large et des queues courtes ou distribution bimodale).
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Les caracteres montrant un ecart significatif par rapport a la normalite devraient etre
vus comme des mesures valides de la stabilite du developpement avec reserve car ils ne sont
pas conformes a la distribution attendue des differences bilaterales causees par les
perturbations lors du developpement. Par definition, ces differences proviennent de petites
disparites aleatoires dans les processus du developpement qui affectent chaque cote de fa9on
independante, ce qui devrait generer une distribution parfaitement normale de la difference
entre les deux cotes (Palmer, 1994). Les tests permettant de verifier la presence de
1'antisymetrie doivent etre faits pour les memes raisons que pour 1'asymetrie directionnelle
(section 2.3.2.) (Palmer et Strobeck, 1992) et les caracteres qui repondent significativement a
un des tests ne devraient pas etre consideres dans une elude de 1'asymetrie fluctuante (Palmer,
1994).
Deux tests ont ete effectues pour chaque caractere sur 1'ensemble des individus (1972 a
1998), un test pour verifier la symetrie (skewness) et un autre pour 1'aplatissement (kurtosis):
- la symetrie (skewness) ts = gi/Sgi (comparer a la valeur de t avec oo d.d.l.)
6n(n-l)
ou gi est la valeur calculee du "skewness" et Sgi =
(n-2)(n+l)(n+3)
- 1'aplatissement (kurtosis) ts = g2/Sg2 (comparer a la valeur de t avec oo d.d.l.)
24n(n-l)2
ou g2 est la valeur calculee du "kurtosis" et Sg2 =
(n-3)(n-2)(n+3)(n+5)
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2.3.4. Taille dependance de 1'asymetrie fluctuante
L'asymetrie fluctuante est dependante de la taille lorsqu'il y a une correlation entre Ie
niveau d'asymetrie et la taille du caractere. Une dependance de 1'asymetrie envers la taille du
caractere peut influencer de trois fa9ons les conclusions faites dans une etude sur la stabilite du
developpement: 1) si Ie niveau d'asymetrie depend de la taille du caractere et que certains
echantillons ont, pour ce caractere, une taille plus grande que d'autres, alors de fausses
differences dans 1'asymetrie fluctuante peuvent survenir entre les echantillons parce que les
echantillons avec une taille plus grande montrent plus d'asymetrie fluctuante, 2) si 1'asymetrie
fluctuante depend de la taille moyenne du caractere entre les echantillons, et que la taille
moyenne varie entre les echantillons, les differences trouvees dans la stabilite du
developpement entre les echantillons peuvent etre un artefact cause par la variation de la taille:
les echantillons avec une moyenne de taille plus elevee peuvent montrer plus d'asymetrie
fluctuante, et 3) si 1'asymetrie fluctuante depend de la taille moyenne du caractere lorsque
differents caracteres sont compares, les differences trouvees dans la stabilite du developpement
entre les caracteres peuvent et-e un artefact de la difference de taille (Palmer, 1994).
Pour chaque caractere, on a effectue une regression lineaire de la difference absolue
entre les deux cotes (|D-G|) par rapport a la taille moyenne du caractere ((D+G)/2) afm de
verifier si 1'asymetrie fluctuante etait dependante de la taille du caractere parmi les individus.
De plus, une regression entre log(var(D-G)) et moyenne((D+G)/2) a ete faite pour detecter si
1'asymetrie fluctuante est dependante de la taille entre les caracteres. Suite aux resultats
obtenus, on choisira un indice approprie pour 1'evaluation de 1'asymetrie fluctuante. Palmer
(1994) doime une liste des differents indices potentiels avec leurs avantages et leurs
mconvenients.
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2.4. Description des variables
2.4.1. Densite de population
A Ram Mountain, la taille de la population et la densite de population sont tres
correlees car les mouflons n'agrandissent pas leur temtoire lorsque la population augmente.
Pour cette raison, la densite de population pour une annee va etre representee par Ie nombre de
femelles et de jeunes d'un an presents dans la population en juin lors de cette amiee. On
considerera deux densites dans ce travail, soit la densite a la naissance de 1'individu et la
densite lors de 1'annee de la formation de 1'annulus.
2.4.2. Masse corporelle
Les dates de capture pour les individus ont ete codees a partir de 0 pour Ie 24 mai
(debut des saisons de capture) jusqu'a 139 pour Ie 10 octobre (fin des saisons de capture). Pour
estimer la masse au 15 septembre des agneaux qui ont ete captures deux fois ou plus pendant
1'ete, un taux individuel d'accumulation de masse a ete calcule par regression lineaire en
utilisant les donnees de masse en fonction de la date codee de capture. La fonction lineaire
etait la suivante:
equation 2.1 masse = m(date codee) + b
Finalement, Ie taux individuel d'accumulation de masse a ete utilise pour ajuster la masse de
chaque agneau au 15 septembre. Pour augmenter la taille d'echantillon, les agneaux ayant ete
captures seulement une fois durant 1'ete ont aussi ete consideres, cependant ils devaient avoir
ete captures apres Ie 46e jour de la saison de capture (9 juillet). Apres avoir separe les
individus nes a faible densite (1972 a 1985) et a haute densite (1986 a 1998), un taux moyen
d'accumulation de masse pour chaque densite a ete calcule par une regression lineaire en
utilisant les donnees de masse en fonction de la date codee de capture (equation 2.1) de
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1'ensemble des individus. Par la suite, 1'ajustement de la masse au 15 septembre des agneaux,
ayant ete captures une seule fois, a ete fait a partir du taux moyen d'accumulation de masse
correspondant a 1'annee de naissance de 1'individu.
Les taux lineaires individuels d'accumulation de masse des males captures au moins
deux fois par ete ont ete utilises pour ajuster la masse au 15 septembre. L'accumulation de
masse pendant 1'ete pour les males suit une relation lineaire si 1'on distribue la masse en
fonction de la racine carree du nombre de jour depuis Ie debut de la saison (24 mai). Done, la
fonction lineaire etait la suivante:
equation 2.2 masse = m(date codee) + b
2.4.3. Leclimat
Les donnees concemant Ie climat ont ete prises par Environnement Canada a la station
meteorologique de Nordegg, situee a environ 20 kilometres a 1'ouest de Ram Mountain a 1326
metres d'altitude. Pour des raisons inconnues, les donnees du climat n'etaient pas disponibles
pour toutes les aimees de 1'etude. Pour verifier 1'impact du climat lors de la naissance de
1'individu sur son niveau d'asymetrie fluctuante une fois adulte, la temperature moyenne (en
°C) et la moyenne (en millimetres) des precipitations entre Ie 15 mai et Ie 15 juin ont ete
considerees. De plus, la temperature moyenne (°C) et la moyenne (en millimetres) des
precipitations durant 1'ete de la formation de 1'annulus (15 mai au 15 septembre) ont ete prises
pour verifier si Ie climat durant 1'ete affecte la croissance des comes.
2.5. Analyse statistique
Toutes les donnees de Ram Mountain ont ete analysees en fonction de la circonference
de la base et de la longueur des annuli. Tous les tests effectues sont bilateraux sauf s'il y a une
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indication contmire et suivent les methodes decrites par Sokal et Rohlf (1981). Les moyennes
sont accompagnees de leur erreur type.
2.5.1 Effets des facteurs potentiels pris un a un
Au niveau des causes de 1'asymetrie fluctuante, des regressions lineaires ont ete faites
lorsque les variables etaient considerees separement pour voir quel etait 1'impact de ces
variables sur 1'asymetrie fluctuante. En premier lieu, des regressions lineaires ont ete effectuees
entre Ie niveau d'asymetrie fluctuante de 1'individu une fois adulte et les differents stress vecus
par celui-ci a sa naissance et par la suite, entre 1'asymetrie et les stress potentiels qui sont
survenus lors de la formation de 1'annulus. Les annees 1972 a 1985 ont ete considerees comme
les annees a faible densite de population. Entre 1972 et 1980, 12 a 24 % des femelles adultes
ont ete enlevees de la population en septembre a chaque annee ce qui a laisse des agneaux
orphelins. Un test de Student a ete fait pour comparer Ie niveau d'asymetrie entre les orphelins
et les non-orphelins a faible densite.
2.5.2 Effets combines des stress
L'asymetrie fluctuante peut resulter de 1'influence de differents stress sur la croissance
des caracteres physiques. Par consequent, les effets combines de plusieurs stress devraient
avoir un impact plus important sur Ie niveau d'asymetrie que les effets de ces memes stress pris
mi a un. De plus, les effets de certains stress peuvent etre masques par d'autres stress. Ainsi,
une regression multiple a ete faite entre 1'asymetrie fluctuante des individus adultes et les stress
qu'ils ont vecus a leur naissance pour savoir si ces stress ont eu une incidence sur la condition
de 1'individu tout au long de sa vie. Ce modele comprend Ie nombre de femelles et de jeunes
d'un an, la masse corporelle (kg) de 1'agneau ajustee au 15 septembre, la moyenne joumaliere
des precipitations (mm) et la temperature moyenne (°C) entre Ie 15 mai et Ie 15 juin de I'annee
de naissance de 1'individu, les effets multiplicatifs de la densite et de la moyenne des
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precipitations, de la densite et de la temperature moyenne, de la masse corporelle et de la
moyenne des precipitations et finalement, les effets multiplicatifs de la masse corporelle et de
la temperature moyenne a la naissance de 1'individu.
Un deuxieme modele de regression multiple tente d'expliquer 1'asymetrie fluctuante
demontree a chaque annee au niveau des annuli par les stress qui sont presents lors de la
formation de 1'armulus. Ce modele comprend Ie nombre de femelles et de jeunes d'un an, la
masse corporelle (kg) de 1'individu ajustee au 15 septembre, la moyenne joumaliere des
precipitations (mm) et la temperature moyenne (°C) entre Ie 15 mai et Ie 15 septembre et les
memes interactions entre ces variables que celles du modele precedent. Les individus orphelins
n'ont pas ete consideres dans ces deux analyses puisque ceux-ci semblent avoir plus
d'asymetrie que les non-orphelins (section 3.2.2) et parce qu'on les retrouve seulement a faible
densite. De plus, dans ces deux modeles, les petits individus font reference aux mouflons dont
la masse corporelle est inferieure a la moyenne.
2.5.3 Impact de 1'asymetrie sur la survie
Des tests de Student ont ete faits pour comparer Ie niveau d'asymetrie entre les
individus qui sont morts 1'annee suivant la formation de 1'annulus et ceux qui ont survecu.
Deux groupes d'age ont ete consideres pour ces tests, soit les individus ages de deux ans et les
adultes. Des tests unilateraux ont ete effectues, pour chaque groupe d'age, sur la circonference
de la base et sur la longueur de 1'annulus car on s'attendait a trouver plus d'asymetrie chez les
individus qui sont morts que chez ceux ayant survecu.
2.5.4 Influence de 1'age sur 1'asymetrie
Une regression quadratique a ete faite entre 1'age des individus et Ie niveau d'asymetrie
fluctuante. Dans Ie but d'expliquer les variations de 1'asymetrie avec 1'age, des tests de Student
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apparies ont ete utilises pour comparer Ie niveau d'asymetrie fluctuante entre deux annees
consecutives chez un meme individu. De plus, des tests U de Mann-Whitney ont ete faits entre
les individus tues par les chasseurs et ceux qui sont morts de fa^on naturelle pour verifier si la
chance d'etre tue a la chasse etait correlee avec Ie niveau d'asymetrie fluctuante.
2.5.5 Croissance compensatoire des annuli
Lorsque 1'on compare les memes annuli sur chacune des deux comes, une croissance
compensatoire au niveau des annuli se definit comme une croissance plus rapide de la come du
cote ayant eu une croissance plus faible 1'annee precedente. La presence d'une croissance
compensatoire entre les annuli gauche et droit rendrait Ie calcul de 1'asymetrie fluctuante
beaucoup plus difficile et pourrait meme compromettre 1'utilisation des annuli pour
1'evaluation de 1'asymetrie. Pour verifier s'il existe une croissance compensatoire entre deux
annuli consecutifs du meme male, des regressions lineaires ont ete faites entre la difference des
cotes (D-G) d'un annulus et celle de 1'annulus forme I'annee suivante. Une relation negative
entre ces differences se traduirait par 1'existence d'une croissance compensatoire. De plus, pour
verifier si un individu a une altemance au niveau de la croissance entre les deux cotes, un test
de khi carre (%,) a ete fait entre deux annuli consecutifs. Pour chaque annulus, les individus
etaient classes 1 si la difference entre les cotes droit et gauche (D-G) etait positive et 0 si la
difference etait negative. S'il n'y avait aucune difference entre les deux cotes alors ces
individus etaient exclus de 1'analyse. Finalement, si Ie test est significatif et qu'on remarque
que les individus classes 0 ont tendance a etre classes 1 1'annee suivante et vice versa, alors on




3.1 Analyse de 1'asymetrie fluctuante
3.1.1 Evaluation des erreurs de mesures
En 1997, 31 males ages de deux ans et plus ont ete captures jusqu'a trois fois pendant
1'ete. A chaque capture, la longueur et la base des quatre demiers annuli ont ete remesurees,
une autre fois, pour un total de 119 replicats. Suite au protocole explique precedemment
(section 2.3.1), 57 captures (26 males captures de 1 a 4 fois) en 1998 ont permis d'obtenir 46
doubles series de mesures (46 fois 2 mesures pour la longueur et pour la base de tous les
annuli pour chaque come). L'evaluation des erreurs de mesures pour les bases des annuli a ete
faite seulement a partir des donnees prises en 1998 (doubles series de mesures) car lorsque 1'on
fait la difference entre la premiere mesure de la circonference de la base (1 mesure prise
apres la formation de 1'annulus) et une autre mesure prise quelques annees plus tard, on
observe que les bases rapetissent avec les annees (Hdiff= 1,51 ± 0,58 cm, t-test apparie =41,83,
n = 257, p < 0,0001). La diminution de la circonference de la base d'un annulus siuvient
principalement 1'annee suivant la formation de cet annulus (difference entre la lere mesure prise
apres la formation de I'annulus et celle prise un an plus tard, ^iff = 1J6 ± 0,48 cm, t-test
apparie = 22,47, n = 85, p < 0,0001) mais elle continue par la suite (difference entre la mesure
prise un an apres la formation de 1'annulus et une autre mesure ulterieure, ^diff = 0,12 ± 0,37
cm, t-test apparie = 2,95, n = 79, p < 0,01). La difference observee dans les tallies des
echantillons (257 ^ 85 + 79) est attribuable au fait que la mesure de la circonference de la base
un an apres la formation de 1'annulus n'etait pas toujours disponible puisque la circonference
des bases n'etait pas mesuree systematiquement a chaque annee. Pour la longueur des annuli,
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tous les replicats obtenus lors des deux annees ont ete utilises puisque la longueur est
invariable dans Ie temps (pdiff= 0,005 ± 0,35 cm, t-test apparie = 0,32, n = 548, p = 0,75).
Les effets des erreurs de mesures sur 1'asymetrie ont ete evalues pour chaque annulus
par une ANOVA a deux facteurs. L'interaction (cotes X individus) n'est pas signiflcative pour
la longueur (F7,24 = 0,87, p = 0,54) et la base (F^o = 1,20, p = 0,35) du neuvieme annulus.
Ainsi, on ne considerera pas la longueur et la circonference de la base du neuvieme annulus
dans les analyses subsequentes. Pour les autres annuli etudies, 1'interaction est significative
(Tableau 2), ce qui justifie 1'etude de 1'asymetrie fluctuante sur la longueur et la circonference
de la base de ces annul! (annuli 2 a 8). Les differences observees entre les degres de liberte de
la circonference de la base et ceux de la longueur de 1'annulus (Tableau 2) proviennent de la
fa9on dont les captures d'un meme individu ont ete considerees. Pour la circonference des
bases, les mesures prises lors de chaque capture d'un meme individu etaient considerees
comme independantes les unes des autres puisque les bases rapetissent avec Ie temps. Par
contre, la longueur de 1'annulus ne diminue pas avec les annees, ainsi les donnees prises a
chaque capture d'un meme individu etaient considerees dans ce cas comme des replicats des
mesures precedentes. Ainsi, les degres de liberte pour la longueur de 1'annulus representent Ie
nombre d'individus differents ayant ete mesures et Ie nombre total de mesures faites tandis que
les degres de liberte de la circonference de la base sont plutot un indice du nombre de captures
ou 1'annulus a ete mesure deux fois.
3.1.2 Asymetrie directionnelle
Un t-test apparie a ete fait pour chaque caractere sur 1'ensemble de la banque de
donnees (1972-1998) dans Ie but de verifier si en moyenne un cote est significativement plus
long que 1'autre parmi les individus. Parmi tous les annuli etudies (Tableau 3), il y a seulement
la longueur du cinquieme annulus qui presente une asymetrie directionnelle (171 = -3,64,
p < 0,001). En moyenne Ie cote gauche est 0,179 ± 0,049 cm plus long que Ie cote droit. En
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Tableau 2. Evaluation de 1'effet des erreurs de mesures sur 1'asymetrie pour la longueur et la
circonference de la base des annuli 2 a 8 des comes des mouflons d'Amerique de la
population de Ram Mountain, Alberta.























Tableau 3. Difference moyenne (± erreur type) en cm entre les cotes des annuli (droit - gauche) et statistiques du test
sur la presence de 1'asymetrie directionnelle au niveau des annuli 2 a 8 des mouflons d'Amerique a Ram
Mountain, Alberta, de 1972 a 1998.
longueur circonference de la base
2eannulus ^ = 0,026 ± 0,045 tis4=0,58 p= 0,56 H =-0,046 ± 0,044 to =-1,05 p= 0,30
^=-0,005 ±0,028 tn2=-0,19 p= 0,85 ^ = 0,022 ± 0,038 tio7=0,59 p= 0,55
^1 = -0,031 ± 0,033 t96= -0,95 p = 0,34 |LI = 0,033 ± 0,048 tgg = 0,70 p = 0,49
H=-0,179 ±0,049 t7i=-3,64 p< 0,001 ^=-0,121 ± 0,065 t69=-l,86 p= 0,067
[1= -0,015± 0,049 t46=-0,30 p= 0,76 H=-0,106 ±0,081 1^=-1,32 p= 0,19
H =-0,039 ± 0,075 ts5=-0,52 p= 0,61 p.=-0,076 ±0,101 t32=-0/75 p= 0,46















consequence, pour les analyses subsequentes de 1'asymetrie fluctuante, la longueur du
cinquieme annulus ne sera pas retenue.
3.1.3 Deviation de la normalite (antisymetrie)
Les differences (D-G) de la longueur et de la circonference de la base du deuxieme
annulus ne suivent pas une distribution normale (Tableaux 4 et 5) pour les annees 1972-1998.
Les deux distributions ont un pic etroit avec des longues queues, c'est-a-dire qu'elles ont un
etalement plus important que celui espere d'une distribution normale (Tableau 5). Ainsi, on ne
devrait pas tenir compte de ces deux caracteres dans les futures analyses. Cependant, comme
certains processus affectant la communication intercellulaire et Ie taux de croissance ou de
division des cellules peuvent engendrer une distribution non-normale de la difference D-G
(Palmer et Strobeck, 1992) et que 1'etalement observe est prmcipalement du a des individus qui
ne survivent pas jusqu'a trois ans ou qui sont orphelins (sections 3.2.2 et 3.3), on considerera
malgre tout ces deux caracteres (longueur et circonference de la base pour Ie deuxieme
annulus) dans les analyses subsequentes. Tous les autres caracteres, a 1'exception de la
longueur du 5e et 9e annulus et la circonference de la base du 9e annulus qui n'ont pas ete
retenues, suivent une distribution normale puisque les resultats des tests de la symetrie
(skewness) (Tableau 4) et de 1'aplatissement (kurtosis) (Tableau 5) ne sont pas significatifs.
3.1.4 Taille dependance de 1'asymetrie fluctuante
Pour chaque caractere etudie, aucune relation lineaire n'a ete observee entre la
difference absolue (|D-G[) et la taille moyenne du caractere (Tableau 6). De plus, aucune
relation n'a ete trouvee entre log(var(D-G)) et la moyenne ((D+G)/2) lorsque Ie 2 annulus etait
inclus dans 1'analyse (longueur des annuli: F =0,14, r^ = 0,03, p = 0,73; circonference de la
base: F = 2,53, r2 = 0,34, p = 0,17, Figure 4). On notera qu'en utilisant la variance de la
difference entre les cotes on obtient un seul point par caractere etudie. Par contre, en ne
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Tableau 4. Valeur de la symetrie gi (skewness) ± 1'erreur type (Sgi) de la distribution de la
difference entre les cotes des annuli pour une population de mouflons d'Amerique
situee a Ram Mountain, Alberta, de 1972 a 1998.
longueur circonference de la base
2eannulus -0,190 ±0,209 p= 0,36 0,266 ±0,209 p= 0,20
3eannulus -0,194 ±0,227 p= 0,39 0,174 ±0,233 p= 0,46
4eannulus 0,163 ±0,245 p= 0,51 0,167 ±0,255 p= 0,51
5eannulus _____ -0,128 ±0,287 p= 0,66
6eannulus -0,444 ±0,347 p= 0,20 -0,061 ± 0,347 p= 0,86
7eannulus -0,687 ±0,393 p= 0,08 -0,345 ±0,409 p= 0,40
8eannulus -0,014 ±0,481 p= 0,98 0,378 ±0,472 p= 0,42
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Tableau 5. Valeur de 1'aplatissement g2 (kurtosis) ± 1'erreur type (Sg2) de la distribution de la
difference entre les cotes des annuli pour une population de mouflons d'Amerique
situee a Ram Mountain, Alberta, de 1972 a 1998.








1,441 ±0,414 p< 0,001
0,550 ±0,451 p= 0,22
0,482 ± 0,485 p = 0,32
-0,099 ±0,681 p-0,88
0,841 ± 0,768 p = 0,27
-0,766 ± 0,935 p= 0,41
2,958 ±0,416 p< 0,0001
0,897 ±0,461 p= 0,052
0,171 ±0,506 p= 0,74
0,846 ±0,566 p= 0,14
0,271 ±0,681 p= 0,69
0,347 ± 0,798 p = 0,66




Tableau 6. Statistiques d'une regression lineaire verifiant la dependance de 1'asymetrie absolue (|D-G|) envers la taille
moyenne du caractere parmi les mouflons d'Amerique males de Ram Mountain, Alberta, de 1972 a 1998.
longueur circonference de la base
2eannulus F= 2,33 r2:= 0,0165 n= 141 p= 0,13 F= 0,03 r2= 0,0002 n= 134 p= 0,86
3eannulus F = 0,40 r2 = 0,0036 n= 113 p= 0,53 F= 0,21 r2= 0,0019 n= 108 p= 0,65
4eannulus F= 2,98 r2= 0,0304 n=97 p= 0,09 F= 0,24 r2= 0,0028 n=89 p= 0,62
5eannulus _______ F= 0,49 r2= 0,0071 n=70 p= 0,49
6eannulus F= 0,25 r2= 0,0055 n=47 p= 0,62 F= 0,02 r2= 0,0005 n=47 p= 0,88
7eannulus F= 0,22 r2= 0,0065 n=36 p= 0,64 F= 0,001 r2= 0,00003 n=33 p= 0,98
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considerant pas Ie 2e annulus qui ne suit pas une distribution normale, on a obtenu une relation
negative pour la longueur des annul! (F = 13,54, r^ = 0,82, p = 0,03, Figure 4) et une relation
positive (F = 33,77, r = 0,89, p < 0,01, Figure 4) pour la circonference de la base des annuli.
Ainsi, la difference de taille entre les caracteres influence Ie niveau d'asymetrie fluctuante.
Cette influence est aussi presente en regroupant les annuli 2 a 8 a 1'exception du 5 annulus
pour la longueur. En effet, Ie niveau d'asymetrie fluctuante absolue semble etre influence
positivement par la longueur de 1'annulus (Regression lineaire, F = 3,16, r^ = 0,007, n = 451,
p = 0,076) et par la taille de la base de 1'annulus (Regression lineaire, F = 10,51, r^= 0,02,
n = 505, p = 0,001), cependant dans les deux cas la taille du caractere explique au plus 2 % de
la variabilite. Comme la circonference de la base et la longueur de 1'annulus sont dependantes
de 1'age de 1'individu chez cette population de mouflons (Jorgenson et al., 1998), on a aussi
etudie la relation entre 1'asymetrie absolue (|D-G|) et les residus de la taille du caractere avec
1'age. Meme s'il y a moins de 1 % de la variabilite expliquee, il semble y avoir une
augmentation de 1'asymetrie avec la longueur de 1'annulus corrigee par 1'age (Regression
lineaire, F = 3,18, r^ = 0,007, n = 451, p = 0,075) tandis qu'il n'y a aucune tendance qui a ete
observee pour la circonference de la base corrigee par 1'age (Regression lineaire, F = 0,64,
r2 = 0,001, n= 505, p= 0,42).
3.1.5 Choix de 1'indice pour Pasymetrie fluctuante
Pour corriger la dependance de 1'asymetrie fluctuante envers la taille du caractere, on
ufilisera 1'asymetrie fluctuante relative dans les analyses subsequentes. Cette asymetrie
fluctuante se calcule en divisant la difference absolue entre les cotes (|D-G|) par la taille
moyenne du caractere ((D+G)/2). Panni les annuli etudies, il y a seulement la longueur du 5
annulus et Ie 9e annulus (longueur et base) qui ne demontrent pas d'asymetrie fluctuante. Ainsi,
on peut calculer Ie niveau d'asymetrie fluctuante pour la longueur (Tableau 7) et la
circonference de la base (Tableau 8) des annuli 2 a 8 a 1'exception de la longueur du 5
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Tableau?. Statistiques sommaires (moyenne ± erreur type) de la symetrie de la longueur des annuli des comes des
mouflons d'Amerique de la population de Ram Mountain, Alberta, de 1972 a 1998.
2eannulus 3eannulus 4eannulus 5eannulus 6eannulus 7eamiulus 8eannulus
Taille du caractere 18,11 ±0,35 16,48 ±0,26 13,74 ±0,17 10,48 ±0,17 8,29 ±0,16 6,93 ±0,31 4,74 ±0,27
(cm)
^ Droitmoins 0,03 ±0,04 -0,01 ±0,03 -0,03 ± 0,03 -0,18 ±0,05 -0,01 ±0,05 -0,04 ±0,08 0,08 ±0,07
°^ gauche (cm)
Difference absolue 0,36 ±0,03 0,21 ±0,02 0,24 ±0,02 -— 0,26 ±0,03 0,32 ±0,05 0,28 ±0,05
(cm)
Asymetrie 0,02 ±0,002 0,01 ±0,001 0,02 ±0,002 —- 0,03 ±0,004 0,05 ± 0,008 0,06 ±0,009
fluctuante relative
Taille 135 113 97 72 47 36 23
d'echantillons
Tableau 8. Statistiques sommaires (moyenne ± erreur type) de la symetrie au niveau de la circonference de la base des
annuli sur les comes des mouflons d'Amerique de la population de Ram Mountain, Alberta, de 1972 a 1998.
2e annulus 3e annulus 4e annulus 5e annulus 6° annulus T annulus 8e annulus
Taille du caractere 18,35±0,22 26,08±0,31 31,84±0,31 35,01 ±0,28 36,54±0,46 36,54±0,46 37,36±0,38
(cm)
Droitmoins -0,05 ±0,04 0,02 ±0,04 0,03 ± 0,05 -0,12 ±0,07 -0,11 ±0,08 -0,08 ±0,10 0,08 ±0,14
S gauche (cm)
Difference absolue 0,34 ±0,03 0,27 ±0,03 0,34 ±0,03 0,42 ±0,04 0,45 ±0,05 0,46 ±0,06 0,55 ±0,08
(cm)
Asymetrie 0,019 ±0,002 0,011 ±0,001 0,011 ±0,001 0,012 ±0,001 0,012 ±0,001 0,013 ±0,002 0,015 ±0,002
fluctuante relative
Taille 134 108 89 70 47 33 24
d'echantillons
annulus. Cependant, on considerera principalement les annuli 2 a 4 dans les analyses
subsequentes a cause des faibles tallies d'echantillons des autres annuli.
3.2 Causes de 1'asymetrie fluctuante
3.2.1 Stress lors de la naissance (variables prises separement)
II avait ete predit que 1'augmentation de la densite amenerait une augmentation de
1'asymetrie fluctuante. Cependant, la densite de population a la naissance de 1'individu
n'influence pas 1'asymetrie fluctuante presente au niveau de la longueur des annuli (2e annulus,
F = 0,40, r2 = 0,004, n = 108, p = 0,53; 3e annulus, F = 0,82, r2 = 0,009, n = 95, p = 0,37; 4e
annulus, F = 2,02, r = 0,02, n = 86, p = 0,16, Figure 5) ou au niveau de la circonference de la
base des annuli (2e annulus, F = 1,57, r2 = 0,01, n = 112, p = 0,21; 3e annulus, F = 0,08,
r2 = 0,001, n = 97, p = 0,77; 4e annulus, F = 0,21, r2 = 0,003, n = 83, p = 0,65, Figure 5) chez
les individus ages de deux ans et plus.
II etait prevu que plus les agneaux avaient une masse corporelle elevee au 15
septembre, moins ils auraient d'asymetrie fluctuante une fois adulte. Contrairement a ce qu'il
avait ete predit, la masse corporelle (kg) de 1'agneau a elle seule n'avait aucune influence sur Ie
niveau futur d'asymetrie fluctuante autant pour la longueur des annuli (2e annulus, F = 0,52,
r2 = 0,008, n = 67, p = 0,47; 3e aimulus, F = 0,013, r2 = 0,0002, n = 57, p = 0,91; 4e annulus,
F = 3,33, r = 0,07, n = 48, p = 0,07, Figure 6) que pour la circonference de la base (2e annulus,
F = 0,25, r2 = 0,004, n = 70, p = 0,62; 3e annulus, F = 0,94, r2 = 0,02, n = 60, p = 0,34; 4e
annulus, F = 0,25, r2 = 0,005, n = 49, p = 0,62, Figure 6).
II avait aussi ete prevu que 1'augmentation de la temperature moyenne (°C) ou de la
moyenne des precipitations (mm) pour la periode du 15 mai au 15 juin lors de 1'annee de
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Figure 5. Relation entre 1'asymetrie fluctuante (AF) et la densite de population lors de la
naissance de 1'individu pour une population de mouflons d'Amerique situee a Ram
Mountain, Alberta, de 1972 a 1998. (a) longueur de 1'annulus; (b) circonference de
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Figure 6. Relation entre 1'asymetrie fluctuante (AF) et la masse corporelle (kg) de 1'agneau au
15 septembre pour une population de mouflons d'Amerique situee a Ram Mountain,
Alberta, de 1972 a 1998. (a) longueur de 1'annulus; (b) circonference de la base de
1'annulus.
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adulte. Aucune relation lineaire n'a ete trouvee entre la moyenne des precipitations (mm) pour
la periode du 15 mai au 15 juin de 1'annee de naissance de 1'individu et 1'asymetrie fluctuante
demontree par la longueur des annuli (2e annulus, F = 0,89, r2 = 0,009, n = 95, p = 0,35; 3e
annulus, F = 1,41, r2 = 0,02, n = 83, p = 0,24; 4e aimulus, F = 0,37, r2 = 0,005, n = 74, p == 0,55,
Figure 7) et par la circonference de la base des annuli (2e annulus, F = 0,48, r = 0,005, n = 99,
p = 0,49; 3e annulus, F = 0,04, r2 = 0,001, n = 86, p = 0,84; 4e annulus, F = 0,80, r2 = 0,01,
n = 72, p = 0,37, Figure 7). Par centre, I'augmentation de la temperature moyenne entre Ie 15
mai et Ie 15 juin de 1'annee de naissance de 1'individu semble faire diminuer 1'asymetrie
fluctuante de la longueur des annuli (Figure 8). Cependant, la relation est significative
seulement dans Ie cas du troisieme annulus (2e annulus, F = 1,28, r2 = 0,01, n = 95, p = 0,26;
3e amiulus, F = 10,01, r2 = 0,11, n = 83, p < 0,01; 4e annulus, F = 1,97, r2 = 0,03, n = 74,
p = 0,16) et la valeur du r2 est generalement tres faible. Pour ce qui est de la circonference de
la base des annuli, 1'asymetrie fluctuante n'est pas influencee par la temperature a la naissance
(2e annulus, F = 0,79, r2 = 0,008, n = 99, p = 0,38; 3e annulus, F = 0,005, r2 = 0,00006, n = 86,
p = 0,94; 4e annulus, F = 0,18, r2 = 0,003, n = 72, p = 0,68, Figure 8).
3.2.2 Stress lors de la formation de 1'annulus (variables prises separement)
II avait ete prevu que Ie niveau d'asymetrie fluctuante chez les males devrait augmenter
avec 1'augmentation de la densite de population lors de la formation de 1'annulus. Aucune
relation n'a ete obtenue pour Ie deuxieme annulus (longueur, F = 1,31, r = 0,012, n = 108,
p = 0,26; base, F = 1,72, r2 = 0,015, n = 112, p = 0,19, Figure 9) et Ie 4e aimulus (longueur,
F = 2,02, r2 = 0,02, n = 86, p = 0,16; base, F = 0,51, r2 = 0,006, n = 83, p = 0,48, Figure 9)
mais on remarque une tendance de 1'asymetrie fluctuante a diminuer lorsque la densite
augmente contrairement a ce qu'il avait ete predit. Cette tendance devient significative dans Ie
cas du 3e annulus. L'augmentation de la densite fait diminuer 1'asymetrie fluctuante presente
suite a la croissance de 1'aimulus a trois ans (F = 4,75, r = 0,05, n= 95, p = 0,03, Figure 9)

























































































































Figure 7. Relation entre 1'asymetrie fluctuante (AF) et la moyenne des precipitations (mm)
lors de la naissance de 1'individu pour une population de mouflons d'Amerique
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Figure 8. Relation entre 1'asymetrie fluctuante (AF) et la temperature moyenne (°C) a la
naissance des individus pour une population de mouflons d'Amerique a Ram
Mountain, Alberta, de 1972 a 1998. (a) longueur; (b) circonference de la base.
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Figure 9. Relation entre 1'asymetrie fluctuante (AF) et la densite lors de la formation de
1'annulus pour une population de mouflons d'Amerique a Ram Mountain, Alberta,
de 1972 a 1998. (a) longueur; (b) circonference de la base. (** signifie relation
significative)
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n = 97, p = 0,94, Figure 9). Cette relation negative pour la longueur du 3 annulus est due a la
presence d'orphelins a faible densite. En 1'absence des orphelins, aucune relation n'est detectee
(Regression lineaire, F = 1,14, r2 = 0,014, n = 85, p = 0,29).
Les orphelins ont generalement plus d'asymetrie pour la longueur de 1'annulus que les
non-orphelins (Figure 10). Cependant, la difference est significative seulement pour la
longueur du 3e annulus (2e annulus, t69 = 0,94, p = 0,35; 3e annulus, 147 = 2,22, p = 0,03; 4e
annulus, tsp = -0,26, p = 0,79, test bilateral). On remarque plutot la tendance opposee pour les
bases, c'est-a-dire que les orphelins ont moins d'asymetrie que les non-orphelins mais aucune
difference est signiflcative (2 annulus, t66 = -1,72, p = 0,09; 3e annulus, Ui = -0,74, p = 0,46;
4 annulus, tsi = -0,07, p = 0,95, test bilateral). Ces resultats ont ete obtenus en comparant les
orphelins avec les non-orphelins a faible densite. Les individus ayant vecu a haute densite
n'ont pas ete inclus dans 1'analyse a cause de 1'absence d'orphelins a haute densite.
II avait ete prevu que plus la masse corporelle d'un individu est elevee lors de la
formation de I'annulus moins il devrait y avoir d'asymetrie fluctuante. Cependant, 1'asymetrie
fluctuante n'est pas influencee par la masse corporelle de 1'individu pour Ie 3 annulus
(longueur, F = 0,10, r2 = 0,001, n = 88, p = 0,75; base, F = 2,02, r2 = 0,02, n = 89, p = 0,16,
Figure 11) et pour Ie 4e amiulus (longueur, F = 2,63, r = 0,05, n= 53, p = 0,11; base, F = 1,77,
r2 = 0,03, n=51,p=0,19. Figure 11). Pour la longueur du 2e annulus, il semble que la masse
corporelle influence Ie niveau d'asymetrie fluctuante (F = 3,40, r2 = 0,03, n = 97, p = 0,068,
figure 11). En enlevant un individu (masse de 67,8 kg et asymetrie de 0,062) qui est mort a 3
ans, la relation devient significative (F = 6,88, r2 = 0,07, n = 96, p = 0,01) mais seulement 7 %
de la variabilite est expliquee. Finalement, pour la circonference de la base du 2e annulus
aucune relation n'a ete trouvee (F = 0,61, r = 0,006, n = 101, p = 0,44, Figure 11).
On pensait que Ie climat pourrait avoir une influence sur Ie niveau d'asymetrie


































































Figure 10. Relation entre 1'asymetrie fluctuante (AF) et Ie fait d'etre un orphelin ou non chez
une population de mouflons d'Amerique a Ram Mountain, Alberta, de 1972 a
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Figure 11. Relation entre 1'asymetrie fluctuante (AF) et la masse corporelle (kg) au 15
septembre de 1'ete de la formation de 1'annulus chez des mouflons d'Amerique a
Ram Mountain, Alberta, de 1972 a 1998. (a) longueur; (b) circonference de la base
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1'augmentation des precipitations durant 1'ete de la formation de 1'annulus. L'asymetrie
fluctuante au niveau de la longueur des annuli semble etre influencee par la moyemie des
precipitations (mm) pendant 1'ete (Figure 12). Par contre, 1'augmentation des precipitations
amene une diminution significative de 1'asymetrie seulement pour Ie 4 annulus (2 annulus,
F = 2,19, r2 = 0,02, n == 108, p = 0,14; 3e annulus, F = 2,73, r2 = 0,03, n = 95, p = 0,10; 4e
annulus, F = 4,02, rz = 0,05, n = 86, p = 0,048). Au niveau de la circonference des bases des
annuli, les precipitations n'ont aucune influence sur 1'asymetrie fluctuante (2e annulus,
F = 0,40, r2 = 0,004, n = 112, p = 0,53; 3e annulus, F = 0,01, r2 - 0,0001, n= 97, p = 0,92; 4e
annulus, F = 0,02, r = 0,0003, n = 83, p = 0,88, Figure 12). Finalement, il avait ete predit que
1'augmentation de la temperature moyeime durant 1'ete amenerait une diminution de 1'asymetrie
fluctuante. Cette prediction est verifiee pour la circonference de la base du 2 annulus
(F = 21,56, r2 =0,16, n = 112, p < 0,0001, Figure 13) et pour la longueur du 3e annulus
(F = 6,58, r^ = 0,07, n = 95, p = 0,01, Figure 13). Meme si cette prediction n'est pas verifiee
pour les autres caracteres etudies, la meme tendance est generalement respectee (longueur
T annulus, F == 0,15, r2 = 0,001, n = 108, p = 0,70; base 3e annulus, F = 0,59, r2 = 0,006,
n = 97, p = 0,44; longueur 4e annulus, F = 2,43, r2 = 0,03, n = 86, p = 0,12; base 4e annulus,
F = 1,45, r= 0,02, n = 83, p = 0,23) par contre Ie pourcentage de variabilite expliquee par les
changements de temperature est generalement tres faible.
3.2.3 Effets combines des stress a la naissance
L'effet combine de plusieurs stress peut avoir un impact plus important sur Ie niveau
d'asymetrie que 1'effet de ces memes stress pris separement. Cependant, meme en combinant
les stress vecus par les individus lors de leur annee de naissance, aucun stress ne semble avoir
une influence sur Ie niveau d'asymetrie fluctuante pour la longueur du T et 4 annuli (Tableau
9). Cependant, Ie modele a la naissance explique 40 % de la variance (F = 2,93, p = 0,01) de
1'asymetrie pour la longueur du 3e annulus. Pour ce modele, la densite, les precipitations
















































Figure 12. Relation entre 1'asymetrie fluctuante (AF) et la moyenne des precipitations (mm)
durant la formation de 1'annulus chez les mouflons d'Amerique a Ram Mountain,
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Figure 13. Relation entre 1'asymetrie fluctuante (AF) et la temperature moyenne (°C) durant la
formation de 1'annulus chez des mouflons d'Amerique a Ram Mountain, Alberta, de
1972 a 1998. (a) longueur; (b) circonference de la base. (** signifie relation
signiflcative)
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Tableau 9. Estimation des coefflcients de la regression multiple ou 1'asymetrie fluctuante sur
la longueur de 1'annulus est expliquee par differents stress survenus 1'annee de la
naissance de 1'individu chez une population de mouflons d'Amerique situee a Ram
Mountain, Alberta, de 1972 a 1998. (** signifie relation significative)
Estime ± erreur type t Prob >




































































































temperature moyenne pour la periode du 15 mai au 15 juin influencent Ie niveau d'asymetrie
fluctuante (Tableau 9). L'augmentation des precipitations moyennes pour la periode du 15 mai
au 15 juin fait diminuer 1'asymetrie de la longueur du 3 annulus tandis que 1'augmentation de
la densite amenerait une augmentation de 1'asymetrie sur ce caractere. Par ailleurs, 1'impact de
la temperature moyenne varie selon la densite de population (Figure 14). A faible densite, la
temperature a la naissance n'a aucun effet sur Ie niveau d'asymetrie a 3 ans (F = 0,005,
r^ == 0,0003, n = 31, p = 0,95) tandis qu'a haute densite, plus la temperature est elevee pour la
periode du 15 mai au 15 juin moins les individus presentent de 1'asymetrie fluctuante sur Ie 3
annulus (F = 12,54, r2 = 0,20, n = 52, p < 0,001).
Pour la circonference de la base de 1'annulus, il est impossible de degager une tendance
generate (Tableau 10), c'est-a-dire d'avoir un ou des stress a la naissance de 1'individu qui
affectent dans Ie meme sens Ie niveau d'asymetrie au cours des annees. Aucune variable n'a
d'effet sur 1'asymetrie fluctuante pour la base du 3e et du 4e annulus. Pour la circonference de la
base du 2 annulus, 1'asymetrie diminue avec 1'augmentation de la moyenne des precipitations
(mm) pour la periode du 15 mai au 15 juin. De plus, 1'asymetrie fluctuante est influencee par
les effets multiplicatifs de la densite et de la temperature. A haute densite, 1'augmentation de la
temperature a la naissance amene une diminution de 1'asymetrie (F = 7,72, r2=0,13,n=53,
p = 0,008, Figure 15) tandis qu'a faible densite, elle n'a pas d'effet sur 1'asymetrie fluctuante
presente sur la base du 2e annulus (F = 2,84, r2 = 0,08, n = 36, p = 0,10, Figure 15). Les effets
multiplicatifs du poids de 1'agneau et des precipitations moyennes (mm) a la naissance de
1'individu affectent aussi Ie niveau d'asymetrie fluctuante sur la circonference de la base du 2
annulus. Par centre, en considerant 1'ensemble des individus de la banque de donnees (et non
seulement ceux qui ont une mesure pour toutes les variables du modele), les precipitations
n'influencent pas 1'asymetrie future chez les gros agneaux (F = 0,16, r = 0,005, n = 33,
p = 0,69, Figure 16) tandis que chez les petits agneaux 1'asymetrie sur la base du 2 annulus
semble diminuer avec 1'augmentation des precipitations au printemps de leur naissance



















Figure 14. Impact de la temperature moyenne (°C) a la naissance de I'individu (15 mai au 15
juin) sur 1'asymetrie fluctuante (AF) presente sur la longueur du 3 annulus selon la
densite de mouflons d'Amerique a Ram Mountain, Alberta, de 1972 a 1998.
(Faible densite • et —, haute densite o et ---)
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Tableau 10. Estimation des coefficients de la regression multiple entre 1'asymetrie fluctuante
sur la base de 1'annulus et les differents stress suryenus lors de 1'annee de la
naissance de 1'individu chez une population de mouflons d'Amerique situee a
Ram Mountain, Alberta, de 1972 a 1998. (** signifie relation significative)
Estime ± erreur type t Prob >

















densite -0,0001 ± 0,0009 -0,07 0,947
poids 0,0028 ± 0,0054 0,53 0,604
precipitation 0,0081 ±0,0298 0,27 0,788
temperature 0,0016 ± 0,0161 0,10 0,922
densiteXprecipitation -0,0002 ± 0,0002 -0,94 0,355
densite X temperature 0,0001 ± 0,0001 0,68 0,503
poids X precipitation 0,0002 ± 0,0008 0,19 0,852























































Figure 15. Impact de la temperature moyenne (°C) a la naissance de 1'individu (15 mai au 15
juin) sur 1'asymetrie fluctuante (AF) presente au niveau de la circonference de la
base du 2e annulus selon la densite de mouflons d'Amerique a Ram Mountain,




Figure 16. Impact des precipitations moyennes (mm) a la naissance de 1'individu (15 mai au
15 juin) sur 1'asymetrie fluctuante (AF) presente au niveau de la circonference de la
base du 2 annulus selon la masse corporelle (kg) des mouflons d'Amerique a Ram
Mountain, Alberta, de 1972 a 1998.(Petit agneau • et—, gros agneau o et ---)
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principalement a un point (AF = 0,086 et precipitation =1,51 mm), lorsque ce point est enleve
de 1'analyse, la meme tendance est observee mais elle est moins forte (F = 1,62, r = 0,08,
n=21,p=0,22).
3.2.4 Effets combines des stress lors de la formation de 1'annulus
La densite de population, la temperature (°C) moyemie et les effets multiplicatifs de la
densite et de la temperature semblent etre des stress importants lors de la formation de
1'annulus. A chaque amiee, ceux-ci ont un impact sur 1'asymetrie presente au niveau de la
longueur de 1'annulus (Tableau 11). L'augmentation de la densite amene une diminution de
1'asymetrie fluctuante pour la longueur du 2e et 4e annulus tandis que pour Ie 3 annulus
1'impact est mains fort mais la tendance a faire diminuer 1'asymetrie est encore visible.
L'augmentation de la temperature moyenne durant la formation de 1'annulus fait aussi diminuer
1'asymetrie fluctuante. Pour Ie 4 annulus, on ne peut que remarquer une tendance a faire
diminuer 1'asymetrie mais cette relation est significative pour la longueur du 2 et 3 annulus.
Par centre, les effets multiplicatifs de la densite et de la temperature ont un effet significatif
dans les trois cas. L'impact semble generalement plus important a faible densite, car
1'asymetrie fluctuante diminue avec 1'augmentation de la temperature moyenne pendant 1'ete
(Figure 17) contrairement a haute densite ou la temperature n'a pas d'influence ou a une
tendance a faire diminuer Ie niveau d'asymetrie. Si on considere les deux niveaux de densite
separement, on trouve une relation significative seulement pour Ie 4 annulus a faible densite
quoique la taille de 1'echantillon est tres faible (Faible densite, F = 18,89, r = 0,90, n = 4,
p = 0,049; Haute densite, F == 0,17, r2 = 0,004, n = 45, p = 0,66, Figure 17) et pour Ie 3e
annulus a haute densite (Faible densite, F = 0,50, r = 0,03, n = 18, p = 0,49; Haute densite,
F = 8,15, r2 = 0,11, n = 67, p = 0,006, Figure 17). Pour Ie 2e annulus, on remarque aussi une
interaction entre la densite et la temperature cependant, aucune relation n'est significative
lorsqu'on considere les deux groupes separement (Faible densite, F = 0,70, r = 0,02, n = 32,
p = 0,41; Haute densite, F = 0,02, r2 == 0,0003, n = 67, p = 0,89, Figure 17).
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Tableau 11. Estimation des coefficients de la regression multiple ou 1'asymetrie flluctuante sur
la longueur de 1'annulus est expliquee par differents stress lors de la formation de
1'annulus chez une population de mouflons d'Amerique situee a Ram Mountain,
Alberta, de 1972 a 1998. (** signifie relation significative)
Estime ± erreur type t Prob > |t|



















































densite -0,0046 ± 0,0017 -2,77
poids -0,00003 ± 0,0037 -0,01
precipitation 0,0482 ± 0,0331 1,46
temperature -0,0661 ± 0,0339 -1,95
densite X precipitation -0,0001 ± 0,0002 -0,57
densite X temperature 0,0005 ± 0,0002 2,50
poids X precipitation -0,0005 ± 0,0003 -1,53







































































Figure 17. Impact de la temperature moyenne (°C) durant 1'ete de la formation de 1'annulus sur
1'asymetrie fluctuante (AF) presente au niveau de la longueur de 1'annulus selon la
densite des mouflons d'Amerique a Ram Mountain, Alberta, de 1972 a 1998.(a) 2e
annulus; (b) 3e annulus; (c) 4 annulus. (Faible densite • et —, haute densite o et
—)
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La masse corporelle et les effets multiplicatifs de la masse corporelle et de la
temperature ont aussi un impact sur 1'asymetrie presente au niveau de la longueur du 2 et 3e
annulus (Tableau 11). Plus la masse corporelle de 1'individu est elevee a 1'automne, moins
1'annulus forme 1'ete precedent demontre de 1'asymetrie, ce qui suggere que les individus en
bonne condition ont mains d'asymetrie que ceux en pietre condition physique. De plus, on note
une interaction significative entre la masse corporelle et la temperature. La temperature durant
la formation de 1'annulus semble affecter particulierement les petits individus (Figure 18).
Ainsi, 1'augmentation de la temperature amene une diminution de 1'asymetrie chez les
individus en moins bonne condition (3e aimulus, F = 19,33, r2 = 0,31, n = 45, p < 0,0001)
tandis que les individus en bonne condition ne sont pas affectes par la temperature ou ils Ie
sont moins (3e annulus, F =0,81, r = 0,03, n = 33, p = 0,38). Cette relation est cependant
moins forte pour Ie 2e annulus (mauvaise condition, F = 0,71, r^ = 0,02, n = 48, p = 0,40;
bonne condition, F = 0,04, r2 = 0,001, n = 41, p = 0,84).
Les effets multiplicatifs de la densite et des precipitations ont un impact sur 1'asymetrie
fluctuante de la longueur du 3e annulus, mais non sur la longueur du 2e et 4e annulus (Tableau
11). L'augmentation des precipitations semble amener une diminution de 1'asymetrie a haute
densite (F = 3,27, r2 = 0,05, n = 67, p = 0,08) par contre a faible densite, les individus sont tres
peu affectes par les changements de la quantite des precipitations (F = 1,48, F2 == 0,08, n = 18,
P= 0,24).
Contrairement a la longueur de 1'annulus, en ce qui conceme la circonference de la base
de 1'annulus, on n'a pas identifie de stress ayant un impact evident sur 1'asymetrie.
Premierement, aucun stress n'a influence 1'asymetrie de la circonference de la base du 4
annulus. A defaut d'obtenir des relations significatives, on remarque pour la base du 2C et 3e
annulus les memes tendances que pour la longueur de ces annuli (Tableau 12). Ainsi,
1'augmentation de la temperature influence a la baisse Ie niveau d'asymetrie fluctuante.





















Figure 18. Impact de la temperature moyeime (°C) durant 1'ete de la formation de 1'annulus sur
1'asymetrie fluctuante (AF) presente au niveau de la longueur de 1'annulus selon la
masse corporelle (kg) des mouflons d'Amerique a Ram Mountain, Alberta, de
1972 a 1998. (a) 2e annulus; (b) 3e annulus. (Petit individu • et—, gros individu
oet---)
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Tableau 12. Estimation des coefficients de la regression multiple ou 1'asymetrie fluctuante sur
la base de 1'annulus est expliquee par differents stress lors de la formation de
1'annulus chez une population de mouflons d'Amerique situee a Ram Mountain,
Alberta, de 1972 a 1998. (** signifie relation signiflcative)
Estime ± erreur type t Prob >

















densite -0,0034 ± 0,0026 -1,31 0,198
poids -0,0029 ± 0,0036 -0,79 0,433
precipitation -0,0187 ± 0,0301 -0,62 0,539
temperature -0,0562 ± 0,0405 -1,39 0,173
densite X precipitation 0,0002 ± 0,0002 1,06 0,295
densiteX temperature 0,0003 ± 0,0002 1,12 0,271
poids X precipitation -0,0001 ± 0,0003 -0,19 0,853




















































1'asymetrie cependant, la relation est significative seulement pour 1'influence de la masse
corporelle sur 1'asymetrie de la base du 3 annulus. Les effets multiplicatifs de la densite et de
la temperature semblent avoir un impact sur Ie niveau d'asymetrie. L'augmentation de la
temperature amene generalement une diminution plus importante de 1'asymetrie a faible
densite qu'a haute densite (2e annulus, Faible densite, F = 6,26, r= 0,17, n = 33, p = 0,018,
Haute densite, F = 14,24, r2 = 0,18, n = 69, p = 0,0003; 3e annulus, Faible densite, F = 1,42,
r2 = 0,08, n = 19, p = 0,25, Haute densite, F = 0,22, r2 = 0,003, n = 67, p = 0,64, Figure 19). II
semble aussi que les effets multiplicatifs de la temperature et de la masse corporelle ont un
impact sur Ie niveau d'asymetrie fluctuante quoique celui-ci est moins marque. Finalement, les
precipitations moyennes pendant 1'ete affectent 1'asymetrie de la base du 3 annulus tout
comme les effets multiplicatifs des precipitations et de la masse corporelle (Tableau 12).
Lorsqu'on considere separement les individus ayant une masse corporelle superieure a la
moyenne et ceux ayant une masse corporelle inferieure a la moyenne, on remarque que les
precipitations semblent affecter davantage les petits individus. L'augmentation des
precipitations tend a faire diminuer 1'asymetrie presente chez les petits individus (F = 2,55,
r2 = 0,05, n = 46, p = 0,12) mais non chez les plus gros (F = 0,77, r2 = 0,02, n = 33, p = 0,39).
En resume, la densite, la temperature, la condition de 1'individu, les effets multiplicatifs
de la temperature et de la densite et les effets multiplicatifs de la masse corporelle et de la
temperature lors de la formation de 1'annulus affectent Ie niveau d'asymetrie fluctuante mais
1'impact de ces stress est plus evident sur la longueur de 1'annulus que sur la circonference de la
base.
3.3. Relation entre 1'asymetrie et la survie
Puisque la condition de 1'individu affecte 1'asymetrie fluctuante, cette demiere devrait
etre correlee avec la survie des individus. On remarque que les individus qui suryivent jusqu'a





































Figure 19. Impact de la temperature moyenne (°C) durant 1'ete de la formation de 1'annulus sur
1'asymetrie fluctuante (AF) presente au niveau de la circonference de la base de
1'annulus selon la densite des mouflons d'Amerique a Ram Mountain, Alberta, de
1972 a 1998. (a) 2e annulus; (b) 3e annulus. (Faible densite • et—, haute densite
oet---)
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survivant, 18,47 ± 0,37 cm, n = 117; t = -2,64, p = 0,01, test bilateral) et moins d'asymetrie au
niveau de la longueur de cet annulus (t = 2,06, p = 0,02, Tableau 13) que ceux qui meurent a
deux ans. Cependant, pour la circonference de la base de 1'annulus, les individus qui ont
survecu jusqu'a trois ans ont plus d'asymetrie que ceux qui sont morts (t = -1,69, p = 0,05,
Tableau 13). De plus, les individus qui n'ont pas survecu ont une croissance de la base
(difference avec 1'annee precedente) plus faible (mort, 8,23 ± 0,61 cm, n = 13; survivant,
9,55 ± 0,26 cm, n = 75; t = -1,98, p = 0,05). Pour les males adultes (^3 ans), Ie niveau
d'asymetrie fluctuante ne differe pas entre les individus qui sont morts et ceux qui ont survecu
(longueur, t = -0,742, p = 0,77; circonference de la base, t = -0,743, p = 0,77, Tableau 13).
3.4. Influence de 1'age sur 1'asymetrie
L'age affecte 1'asymetrie fluctuante retrouvee au niveau de la longueur de 1'annulus et
de la circonference de la base de 1'annulus (Figure 20). Une relation quadratique de 1'age
explique 23 % de la variation de 1'asymetrie (F = 67,18, n = 451, p < 0,0001) pour la longueur
de 1'annulus et 4 % de la variation (F = 10,40, n = 505, p < 0,0001) pour la circonference de la
base de 1'annulus. Pour la longueur de 1'annulus, la diminution du niveau d'asymetrie entre
deux et trois ans est due principalement a la mort des individus de deux ans ayant beaucoup
d'asymetrie fluctuante (Tableau 13) mais aussi a la diminution du niveau d'asymetrie entre ces
deux annees pour les animaux qui ont survecu (Tableau 14). Cependant, pour la circonference
de la base, la diminution observee est due uniquement a une baisse de 1'asymetrie entre deux et
trois ans chez les individus qui ont survecu (Tableau 14) puisque 1'asymetrie sur ce caractere
n'affecte pas la sm-vie (Tableau 13).
L'asymetrie fluctuante augmente graduellement apres 4 ans dans la population (Figure
20). Cette augmentation de 1'asymetrie pour la longueur de 1'annulus semble etre due a une
augmentation du niveau d'asymetrie avec 1'age chez les individus (Tableau 14). Cependant,
probablement a cause des petites tallies d'echantillons aucune difference appariee d'une annee
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Tableau 13. Asymetrie fluctuante (moyenne ± erreur type) au niveau de la longueur et de la
circonference de la base de 1'annulus pour differentes classes d'age de mouflons
d'Amerique en relation avec la survie hivemale suivant la formation de 1'annulus.
Le nombre d'individus pour chaque categorie est indique entre parentheses.
survie
non om
males de deux ans
longueur 0,0293 ± 0,0048 (18) 0,0188 ± 0,0019 (117)
circonference de la base 0,01 12 ± 0,0049 (19) 0,0202 ± 0,0020 (115)
males de trois ans et plus
longueur 0,0203 ± 0,0041 (42) 0,0236 ± 0,0017 (251)



















Figure 20. Relation entre Ie niveau d'asymetrie fluctuante (AF) et 1'age des mouflons
d'Amerique de la population de Ram Mountain, Alberta, de 1972 a 1998.
(a) longueur de 1'annulus, (b) circonference de la base de 1'annulus
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Tableau 14. Variation du niveau d'asymetrie fluctuante (moyenne ± erreur type) en cm entre
deux annees consecutives pour Ie meme individu chez les mouflons d'Amerique
males de Ram Mountain, Alberta, de 1972 a 1998. Un test bilateral de Student a
ete effectue pour chaque difference entre deux annuli consecutifs. (** signifie
relation significative)
Moyenne ± erreur type N
longueur
3e - 2e annuli
4e - 3e annuli
7e - 6e annuli
8e - 7e annuli
base
3 - 2e annuli
4e - 3e annuli
5e - 4e annuli
6 - 5 annuli
7e - 6e annuli










































a 1'autre n'est significative. Cette augmentation de 1'asymetrie n'est pas attribuable a un effet
selectif de la chasse car les individus tues par les chasseurs out tendance a avoir plus
d'asymetrie que ceux morts de fa9on naturelle pour Ie 4 annulus (U = 5,5, p = 0,057) mais non
pour Ie 6 annulus (U = 17,5, p = 0,73). Cette tendance pour les individus tues a la chasse a
avoir plus d'asymetrie pourrait provenir de la croissance plus rapide de leur 4 annulus. Les
individus ties par les chasseurs (n = 3) out une croissance moyenne de 15,0 cm (± 0,14)
comparativement a 13,7 cm (± 0,17) pour les autres mouflons (n = 94) (U = 57, p = 0,08). Pour
la longueur du 6 annulus, aucune difference n'a ete detectee (individus tues par les chasseurs,
[i = 8,85 ± 0,76 cm, n = 4, individus morts naturellement, p, = 8,24 ± 0,17 cm, n = 43, U = 73,
p = 0,65).
L'augmentation de 1'asymetrie retrouvee au niveau de la circonference de la base dans
la population apres 4 ans pourrait etre due a une augmentation de 1'asymetrie chez les individus
meme si les differences d'asymetrie entre deux annees consecutives ne sent pas differentes de
zero (Tableau 14) car il semble y avoir une faible augmentation de 1'asymetrie entre la 4e et la
8e annee pour les memes individus (^ = 0,0033 ± 0,0022, n = 18, t = 1,47, p = 0,17).
Finalement, aucune difference dans Ie niveau d'asymetrie de la circonference de la base n'a ete
trouvee entre les individus morts de fa9on naturelle et ceux tues par les chasseurs (4 annulus,
U = 21, p = 1,00, 5e aimulus, U = 20,5, p = 0,82, 6e aimulus, U = 17, p = 0,73) meme si les
individus tues par les chasseurs ont tendance a avoir moins d'asymetrie que les autres (Figure
21).
3.5 Asymetrie fluctuante vs croissance compensatoire
L'existence d'une croissance compensatoire entre les annuli impliquerait une relation
lineaire negative entre deux annuli consecutifs car une croissance rapide la premiere annee
devrait se repercuter par une croissance plus faible 1'annee suivante et vice versa. Lorsque 1'on








































Figure 21. Asymetrie fluctuante (AF) des mouflons d'Amerique de Ram Mountain, Alberta,
qui sont decedes 1'annee suivant la formation de 1'annulus, pour les annees 1972 a
1998. (a)longueur de 1'annulus; (b) circonference de la base de 1'annulus.
Un test U de Mann-Whitney a ete fait entre les individus tues par les chasseurs et
ceux qui sont morts de fa9on naturelle. (La taille des echantillons apparait au-
dessus de chaque colonne. Les moyennes sont accompagnees de 1'erreur type).
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deux annuli consecutifs pour la longueur de 1'annulus et pour la circonference de la base
(Figure 22). Par centre, on retrouve une relation positive entre la difference des cotes pour Ie 3
annulus et celle du 4e annulus au niveau de la longueur de 1'annulus (F = 6,61, r = 0,08,
n = 81, p =0,01) et entre la difference des cotes pour Ie 2e annulus et celle du 3e annulus pour
la circonference de la base (F = 6,13, r2= 0,07, n = 78, p = 0,02). Ces resultats pourraient nous
faire croire qu'un individu asymetrique pour un annulus serait encore asymetrique du meme
cote pour 1'annulus suivant. Cependant, pour un annulus donne, les individus ayant un annulus
plus long ou une base plus grosse pour un cote n'ont pas systematiquement cette meme
difference directionnelle pour 1'annulus suivant a 1'exception de la circonference de la base
pour Ie 2e et 3e annulus (longueur de 1'annulus, 2 vs 3, r/2 = 1,27, n = 47, p = 0,26, 3 vs 4,
X = 0,55, n = 44, p = 0,46, circonference de la base, 2 vs 3, ^ = 12,19, n = 54, p < 0,001,
3 vs 4, ^2 = 2,19, n = 57, p = 0,14). Puisque la seule relation significative (circonference de la
base pour Ie 2 et 3 annulus) montre une tendance a avoir systematiquement la meme
difference directionnelle pour deux annees consecutives plutot qu'une altemance avec les
annees, alors il semble ne pas y avoir de croissance compensatoire entre les annuli. De plus. Ie
fait de ne pas avoir de relation lineaire negative entre deux annuli consecutifs (Figure 22) vient
corroborer 1'absence d'une croissance compensatoire entre les annuli.
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Figure 22. Relation entre les differences en cm des cotes (D-G) du caractere pour deux annees
consecutives chez les mouflons d'Amerique males de Ram Mountain, Alberta, de




Les mouflons d'Amerique males de la population de Ram Mountain presentent de
1'asymetrie fluctuante au niveau des anneaux de croissance des comes. La moitie des individus
ages de deux ans ont une asymetrie qui represente plus de 1 % de la longueur du caractere et
10 % des individus ont une asymetrie superieure a 5 %. Pour la circonference de la base, tous
les individus de trois ans et plus ont une valeur d'asymetrie relative inferieure a 5 % et pour
50 % d'entre eux cette valeur est inferieure a 1 %. Pour la longueur de 1'annulus, Ie
pourcentage des individus ayant une asymetrie representant plus de 5 % de la longueur du
caractere varie entre 0 et 50 % selon 1'age. Generalement, les caracteres sexuels secondaires
devraient avoir plus d'asymetrie fluctuante que les autres caracteres morphologiques a cause de
la selection naturelle qui devrait eliminer les individus ayant beaucoup d'asymetrie dans des
caracteres morphologiques. Un niveau eleve d'asymetrie dans les caracteres morphologiques
peut entrainer une perte d'agilite qui pourrait avoir un impact sur 1'efficacite de se nourrir ou
d'echapper aux predateurs (Balmford et Thomas, 1992; Balmford et al., 1993). Meme si la
selection stabilisante est supposee produire des petites differences entre les cotes qui sont
generalement de 5 % mais souvent de 1 % de la taille du caractere (Palmer, 1996), la selection
directionnelle qui affecte les caracteres sexuels peut produire un degre d'asymetrie plus eleve
(Moller et Hoglund, 1991). Puisque les caracteres sexuels secondaires correspondent
generalement a des caracteres exageres, une grande sensibilite du developpement envers les
stress environnementaux ou genetiques durant la croissance rapide de ces caracteres peut
expliquer Ie niveau plus eleve d'asymetrie alors observe (Moller et Hoglund, 1991).
La relation faible mais positive observee entre 1'asymetrie fluctuante absolue et la taille
des deux caracteres etudies est contraire au resultat obtenu par d'autres etudes (Mailer, 1991b,
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1992a, 1992b; M0ller et Hoglund, 1991; M0ller et Pomiankowski, 1993). Selon certaines, une
relation negative aurait du etre trouvee entre la taille du caractere et 1'asymetrie fluctuante car
1'asymetrie devrait representer la qualite de 1'individu et les individus avec de grands
omements devraient avoir moins d'asymetrie fluctuante puisque seuls les individus en bonne
condition physique peuvent produire des omements de grande taille. Cependant, s'il n'y a pas
de relation entre 1'asymetrie et la qualite de 1'individu, il est possible que 1'asymetrie augmente
avec la taille du caractere seulement parce que les grands omements sont couteux a produire
(Mailer et Hoglund, 1991; Solberg et Sasther, 1993). Cette interpretation semble etre soutenue
par des resultats opposes chez les ongules ou des relations positives et negatives entre
1'asymetrie et la taille du caractere ont ete trouvees (Solberg et Saether, 1993; Moller et al.,
1996; Markusson et Folstad, 1997; Pelabon et van Breukelen, 1998; Cote et Festa-Bianchet, en
preparation). Ainsi, en admettant que les grands omements sont couteux a produire, la
condition de 1'individu devient tres importante pour produire des omements symetriques et
alors. Ie stress devrait avoir des effets considerables sur Ie niveau d'asymetrie demontre par les
omements.
4.1 Impact des stress sur 1'asymetrie fluctuante
Par definition, 1'asymetrie fluctuante offre une mesure de la precision du
developpement et les stress durant Ie developpement semblent influencer cette precision. De
plus. Ie niveau d'asymetrie fluctuante semble etre correle avec une variete de stress, lesquels
peuvent etre groupes en deux categories: les stress genetiques et les stress environnementaux
(Palmer, 1996). Typiquement, plus il y a de stress, plus Ie niveau d'asymetrie est eleve
(Parsons, 1990). Ainsi, 1'etude d'un seul stress peut ne pas reveler de correlation entre Ie stress
etudie et 1'asymetrie a cause de la quantite de stress pouvant avoir un effet simultane sur
Pasymetrie principalement pour les populations naturelles. De plus, les effets de certains stress
peuvent etre masques par la presence d'autres stress. Dans cette etude, il y a tres peu de
relations significatives entre un stress particulier et Ie niveau d'asymetrie fluctuante. La
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majorite de ces relations ne revelent qu'une tendance. Par contre, lorsque 1'on considere
simultanement plusieurs stress, on retrouve que certains ont des impacts significatifs sur
1'asymetrie et ce de fa^on systematique au cours de la vie de 1'individu. Ceci corrobore 1'idee
que 1'asymetrie fluctuante peut resulter de 1'influence de differents stress sur la croissance des
caracteres physiques et que les effets combines de plusieurs stress devraient avoir un impact
plus important sur Ie niveau d'asymetrie que les effets de ces memes stress pris un a un.
4.2 Stress a la naissance de 1'individu
Pour cette espece, la masse a 4 mois a une correlation significative avec la masse
adulte, ce qui suggere que Ie developpement hatifjoue un role de dans la croissance future
(Festa-Bianchet et al., 1996). Une grosse masse corporelle a la mi-septembre est associee avec
une augmentation de la survie chez les agneaux mais seulement a haute densite de population
(Festa-Bianchet et al., 1997). Les effets indirects de 1'augmentation de la densite semblent
empecher certains agneaux d'atteindre une masse corporelle sufflsante pour survivre a leur
premier hiver. La temperature et les precipitations au printemps influencent probablement la
quantite et la qualite de la vegetation, laquelle peut affecter la quantite des reserves
accumulees par les agneaux durant 1'ete et leur habilete a survivre a 1'hiver (Portier et al.,
1998). Une faible croissance des vegetaux peut affecter Ie gain de masse corporelle des
agneaux directement en diminuant la qualite et la quantite de la nourriture qu'ils mangent, ou
indirectement, en diminuant 1'habilete de leur mere a produire suffisamment de lait (Festa-
Bianchet, 1988c).
Malgre Ie fait que la densite, la temperature et les precipitations au prmtemps affectent
la masse corporelle de 1'agneau a la mi-septembre, qui en retour influence la taille adulte et la
condition de 1'individu, aucune caracteristique environnementale a la naissance n'a d'influence
sur Ie niveau d'asymetrie fluctuante a 1'age adulte. Ainsi, les conditions environnementales a la
naissance affectent la condition physique et la survie de I'individu lors de la premiere annee,
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mais elles ne semblent pas influencer directement la condition de 1'individu une fois adulte. Ce
resultat n'est pas surprenant en soi puisque 1'asymetrie fluctuante represente des petites
differences de la symetrie qui surviennent a cause de la difficulte qu'a un individu a developper
les deux cotes de son corps de £09011 identique suite a une accumulation de processus affectant
la communication intercellulaire et Ie taux de croissance ou de division des cellules (Van
Valen, 1962; Palmer et Strobeck, 1986; Leary et Allendorf, 1989; Mailer, 1990; Parsons,
1990; Palmer, 1994). Comme la croissance de la come est arretee pendant 1'hiver et qu'il y a un
nouvel annulus qui est forme a chaque annee, il est plus probable que la communication
intercellulaire lors de la formation de ce nouvel annulus soit affectee par les stress subis a ce
moment plutot que par des stress ayant eu lieu il y a quelques annees.
4.3 Stress lors de la formation de 1'annulus
Les variations de la densite observees pour cette population affectent significativement
la condition des individus, car 1'augmentation de la densite fait diminuer la taille des comes
(Jorgenson et al., 1993a, 1998) et la survie des jeunes (Jorgenson et al., 1997; Portier et al.,
1998) tandis qu'elle fait augmenter 1'age de primiparite (Jorgenson et al., 1993b). Des resultats
similaires ont aussi ete obtenus pour d'autres ongules. La masse corporelle chez les orignaux
(Alces dices, Solberg et Saether, 1994), la taille des bois et la masse corporelle chez les
chevreuils europeens (Pelabon et van Breukelen, 1998) puis la survie des juveniles et la
fecondite chez les cerfs rouges (Cervus elaphus, Albon et al., 1987; Clutton-Brock et al.,
1987) diminuent lorsque la densite de population augmente.
La diminution de 1'asymetrie fluctuante avec 1'augmentation du nombre de femelles et
de jeunes d'un an semble contredire 1'idee que la densite amene des stress energetiques et
nutritionnels pour les individus. En general, 1'augmentation du niveau d'asymetrie fluctuante
avec la densite est interpretee comme une demonstration que 1'asymetrie reflete la pauvre
condition physique de 1'individu et aussi les mauvaises conditions vecues par la population
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(Pelabon et van Breukelen, 1998). Pour cette raison, on pourrait penser que 1'asymetrie
fluctuante devrait necessairement augmenter avec une augmentation de la densite de
population. Par contre, depasse une certaine densite, ou les conditions sont plus difficiles a
cause de la forte densite, une diminution de 1'asymetrie fluctuante avec 1'augmentation de la
densite pourrait etre observee a cause d'une mortalite selective contre les individus de qualite
inferieure. Dans cette etude, 1'augmentation de la densite amene une diminution de 1'asymetrie
fluctuante probablement a cause d'une mortalite importante a haute densite des individus
asymetriques lorsqu'ils etaient agneaux ou ages d'un an. Les agneaux ont une mortalite plus
grande a haute densite et les juveniles qui ont une plus grande masse coq^orelle et
probablement moins d'asymetrie ont plus de chance de survivre (Jorgenson et al., 1997; Portier
et al., 1998). Ainsi, 1'echantillon des males qui survivent jusqu'a deux ans a haute densite est
biaise en faveur des individus qui sont en relativement bonne condition et de meilleure qualite
(Jorgenson et al., 1997). De plus, on remarque la survie des males de deux ans est correlee
negativement avec 1'asymetrie fluctuante. Chez les chevres de montagnes Oreamnos
amencanus, la survie des males ages d'un an et de deux ans est correlee negativement avec
1'asymetrie des comes (Cote et Festa-Bianchet, en preparation) tandis que chez les coccinelles
Harmonia axyridis (Ueno, 1994), les hirondelles des granges (Moller, 1994), les dindons
sauvages (Badyaev et al., 1998), les orignaux (Solberg et Saether, 1993) et les chevreuils
europeens (Pelabon et van Breukelen, 1998), les individus asymetriques ont une longevite plus
courte que ceux symetriques. Cette mortalite accrue des individus de moins bonne qualite
pourrait expliquer la diminution observee de 1'asymetrie avec 1'augmentation de la densite.
Chez les Oryx (Oryx gazelld), les individus symetriques sont en meilleure condition
que ceux asymetriques (Moller et al., 1996) tandis que chez les orignaux ayant un panache de
taille equivalente, 1'asymetrie des bois diminue avec la masse corporelle des males ages entre
deux et huit ans. Toutefois, aucune relation n'a ete observee entre la masse corporelle et
1'asymetrie des bois chez les caribous (Folstad et al., 1996; Markusson et Folstad, 1997). A
Ram Mountain, 1'augmentation de la masse corporelle amene une diminution du niveau
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d'asymetrie pour les individus ages de deux et trois ans. Ainsi, en considerant que la masse
corporelle est reliee a la condition de 1'individu, alors 1'habilete qu'a un individu pour diminuer
1'impact des stress genetiques et environnementaux semble augmenter avec la masse
corporelle.
L'absence de relation entre 1'asymetrie et la masse corporelle pour les individus ages de
quatre ans peut etre expliquee par Ie fait que les juveniles sont plus sensibles que les adultes a
la deterioration des conditions environnementales (Festa-Bianchet et a/., 1997; Pelabon et van
Breukelen, 1998; Portier et al., 1998). Chez les chevres de montagnes, 1'asymetrie des comes
est negativement reliee avec la masse corporelle uniquement chez les femelles adultes (Cote et
Festa-Bianchet, en preparation). Les femelles en pauvre condition physique et qui font face
aux stress energetiques de la lactation semblent etre incapables de supporter une croissance
symetrique des comes. Ainsi, 1'augmentation de la masse corporelle ou 1'amelioration de la
condition physique semble faire diminuer Ie niveau d'asymetrie principalement chez les
individus qui sont particulierement affectes par les conditions du milieu.
Une forte relation existe entre Ie climat durant 1'ete et la masse corporelle I'automne
suivant chez les orignaux juveniles (Solberg et Sasther, 1994). Les effets de la temperature et
des precipitations estivales sur la masse corporelle des jeunes d'un an sont probablement relies
a une meilleure disponibilite de nourriture. II est aussi vraisemblable que Ie climat influence la
phenologie et de meme, Ie ratio proteine-fibre et la digestibilite des plantes faisant partie de
1'alimentation des orignaux (Saether, 1985). Chez les caribous, une nutrition pauvre durant 1'ete
affecte negativement la croissance des jeunes et la taille corporelle des adultes (Crete et Huot,
1993). Done, on pourrait s'attendre a des resultats semblables pour les mouflons.
II avait ete predit que 1'augmentation des precipitations durant 1'ete amenerait une
diminution de 1'asymetrie fluctuante chez les individus a cause des effets positifs des
precipitations sur la disponibilite et la qualite nutritionnelle des vegetaux. Contrairement a ce
qu'il avait ete prevu, aucune relation entre les precipitations et 1'asymetrie n'a ete observee.
L'augmentation de la temperature durant 1'ete est associee a une diminution de 1'asymetrie
fluctuante pour cette population de mouflons. Si 1'on admet que 1'asymetrie est un indice de la
condition physique alors il semble que la condition des individus s'ameliore avec
1'augmentation de la temperature. Une temperature froide au printemps retarde probablement la
croissance de la vegetation. La croissance des vegetaux a 1700 - 2200 metres d'altitude
commence seulement a la fm de mai tandis qu'a une elevation plus basse (1100 - 1200 metres),
utilisee par les mouflons de notre aire etude, les nouvelles pousses de vegetaux sont
probablement accessibles a la fin d'avril (Festa-Bianchet et al., 1996). Ainsi, la temperature
peut affecter la qualite et la quantite des vegetaux qui en retour peuvent affecter la quantite des
reserves accumulees par les individus (Portier et al., 1998). Par centre, aucune mesure de la
productivite ou de la qualite des vegetaux n'a ete prise, il est done impossible de statuer sur la
raison de la diminution de 1'asymetrie fluctuante avec 1'augmentation de la temperature.
L'augmentation de la densite semble diminuer Ie taux de survie des mouflons juveniles
en affectant Ie gain de masse de 1'individu, mais les individus qui survivent ont sensiblement la
meme masse corporelle a faible et a haute densite de population (Festa-Bianchet et al., 1997).
De plus, les temperatures chaudes au printemps ont des effets positifs sur la survie neonatale a
haute densite (Portier et al., 1998). D'apres ces etudes, il semble que les ressources nutritives
soient mains abondantes a haute densite et que la temperature puisse avoir un impact positif
sur la condition des individus. Cependant, on remarque que la temperature amene une
diminution du niveau d'asymetrie particulierement a faible densite. Ce resultat semble aller a
1'encontre de ce a quoi on pourrait s'attendre. En effet, les stress nutritionnels semblent etre
plus importants a haute densite et alors, si la temperature affecte reellement la croissance des
vegetaux, la temperature aurait du avoir un impact plus important a haute densite. Ce resultat
contradictoire pourrait etre explique par Ie fait que les juveniles ayant une grande masse
corporelle out plus de chance de survivre et que les agneaux ont une mortalite plus grande a
haute densite (Jorgenson et al., 1997; Portier et al., 1998). La mortalite selective, envers les
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individus en mauvaise condition physique, ne laisserait dans la population que des individus
en relativement bonne condition qui pourraient affronter plus facilement les variations
climatiques. De plus, a faible densite, il n'y a pas d'effet de la masse en septembre sur la survie
hivemale des agneaux (Festa-Bianchet et a/., 1997). Ainsi, la pression selective semble plus
faible a basse densite, ce qui permet de voir un impact de la temperature sur Ie niveau
d'asymetrie fluctuante.
II semble que la temperature influence particulierement Ie niveau d'asymetrie des petits
individus. Comme les juveniles sont plus sensibles que les adultes a la deterioration des
conditions environnementales (Festa-Bianchet et al., 1997; Pelabon et van Breukelen, 1998;
Portier et al., 1998) on peut supposer que les petits individus Ie seront aussi comparativement
aux gros individus qui sont probablement en meilleure condition et plus aptes a faire face aux
conditions du milieu. De plus, les petits individus ont une croissance corporelle plus grande
que les gros individus pour atteindre la taille adulte. Ainsi, la condition physique des petits
individus peut etre affectee directement par les variations de la temperature (thermoregulation)
ou indirectement par la disponibilite et la qualite de la nourriture.
4.4 Relation entre 1'asymetrie et la survie
Une masse corporelle elevee est associee a une augmentation des chances de survie
chez les mouflons d'Amerique (Festa-Bianchet et al., 1997). La survie des agneaux et des
jeunes d'un an est particulierement affectee par la masse corporelle. A cause de ce processus
selectif, seulement les individus relativement de haute qualite reussissent a survivre jusqu'a
deux ans. Par la suite, la sunde des males adultes ne depend pas de leur masse corporelle. De
plus, la survie des jeunes semble etre plus sensible que celle des adultes aux facteurs
environnementaux qui varient d'une annee a 1'autre (Gaillard et al., 1998). Les resultats
obtenus pour la longueur de 1'annulus soutiennent cette hypothese. L'augmentation de
1'asymetrie fluctuante au niveau de la longueur de 1'annulus est associee a une diminution de la
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survie des individus ages de deux ans mais n'a pas de relation avec la survie des males ages de
plus de deux ans. Dans Ie cas des individus ages de deux ans, la survie depend du niveau
d'asymetrie de la longueur de 1'annulus mais pas de la masse corporelle (Festa-Bianchet et al.,
1997). Ainsi, 1'utilisation de 1'asymetrie fluctuante serait plus efficace pour determiner la survie
car 1'asymetrie semble refleter plus precisement les changements de la condition physique que
la masse corporelle.
Cependant, 1'augmentation de la smvie avec 1'augmentation de la symetrie pour la
circonference de la base des annuli chez les males ages de deux ans est difficilement
explicable. Pour cette population, il a deja ete montre que les individus en moins bonne
condition avaient une croissance plus lente des comes (Festa-Bianchet et a/., 1994; Jorgenson
et al., 1998) et dans la presente etude, les individus qui sont morts a deux ans avaient une
croissance plus faible de la circonference de la base et de la longueur de 1'annulus que ceux
ayant survecu. Mais 1'asymetde, qui reflete la condition de 1'individu, est negativement correlee
avec la survie seulement pour la longueur de 1'annulus. Si 1'asymetrie ne represente pas un
indice de la qualite de 1'individu, alors on peut s'attendre a une augmentation de 1'asymetrie
avec la taille du caractere car de gros omements sont plus couteux a produire (Solberg et
Sasther, 1993). Dans ce cas, les individus qui sont morts auraient du avoir moins d'asymetrie
pour la longueur du deuxieme annulus que ceux qui ont survecu puisqu'ils ont une croissance
plus faible, a moins que la croissance en longueur de la come soit moins couteuse que la
croissance en diametre. Ainsi, Ie cout devient secondaire pour la longueur du deuxieme
annulus et c'est la condition de 1'individu qui detemiine Ie niveau d'asymetrie tandis que, pour
la circonference de la base, Ie cout devient tres important et la condition de I'individu est
refletee par la croissance totale du caractere plutot que par 1'asymetrie presentee par Ie
caractere. Dans ce cas, meme si 1'individu est en bonne condition physique, plus la
circonference de la base du 2e annulus sera grande plus elle demontrera de 1'asymetrie.
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4.5 Influence de 1'age sur 1'asymetrie fluctuante
II avait ete propose que la mortalite selective envers les individus de mauvaise qualite
et probablement plus asymetriques pourrait donner lieu a une diminution de 1'asymetrie avec
1'age (Meller, 1997). Ainsi, les individus symetriques demontreraient une esperance de vie plus
longue que ceux asymetriques. Tres peu d'etudes ont verifie si la longevite des individus est
correlee avec 1'asymetrie. Chez les hirondelles des granges, 1'asymetrie est negativement
correlee avec la survie (Moller, 1994) tandis que chez les chevres de montagnes, il y a
seulement la survie des males juveniles qui est correlee negativement avec 1'asymetrie
fluctuante (Cote et Festa-Bianchet, en preparation). Chez les mouflons, la survie des juveniles
semble etre plus sensible aux facteurs environnementaux que celle des adultes (Jorgenson et
al., 1997). Dans la presente etude, les individus ages de deux ans qui sont asymetriques ont
une moins bonne survie que ceux qui sont plus symetriques pour la longueur de 1'annulus.
Cette mortalite selective semble done expliquer la diminution du niveau d'asymetrie fluctuante
dans la population entre les individus ages de deux et trois ans. Cependant, la diminution de
1'asymetrie obseryee entre deux et trois ans au niveau de la circonference de la base des comes
ne peut pas etre attribuable a la mortalite selective puisque les individus qui ont survecu ont
plus d'asymetrie que ceux qui sont morts.
La variation du niveau d'asymetrie d'une annee a 1'autre chez un meme individu
pourrait alors expliquer les variations observees au niveau de la population. Pour la
circonference de la base des annuli et pour la longueur de 1'annulus, on remarque une
diminution de 1'asymetrie chez un meme individu entre la deuxieme et la troisieme annee. Ceci
peut expliquer la diminution de 1'asymetrie obser^ee dans la population entre ces deux annees.
Cependant, la diminution de 1'asymetrie chez un individu ne peut pas etre attribuee a la fm
graduelle de la croissance corporelle parce que les mouflons sont en pleine croissance
corporelle entre deux et trois ans (Festa-Bianchet et al., 1996). L'hypothese la plus plausible
pour expliquer cette diminution de 1'asymetrie est une difference dans la condition physique de
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1'individu lors de la formation de 1'annulus. II est possible qu'un individu en pleine croissance
qui vient de survivre a son premier hiver soit en plus mauvaise condition qu'apres son second
hiver. Les agneaux et les jeunes d'un an semblent avoir tres peu de reserves qu'ils peuvent
perdre pendant 1'hiver et ceux dont la masse corporelle diminue ne survivent pas (Festa-
Bianchet et a/., 1996). Comme Ie deuxieme annulus est forme 1'ete suivant Ie premier hiver
vecu par 1'individu, on pourrait alors s'attendre a un niveau d'asymetrie plus eleve a ce moment
comparativement au troisieme amiulus qui est forme apres Ie deuxieme hiver.
La tendance de 1'asymetrie a augmenter avec Page chez un meme individu peut
expliquer 1'augmentation de 1'asymetrie fluctuante observee au niveau de la population pour les
individus ages de 4 ans et plus. Cependant, ceci contredit 1'idee que les males plus symetriques
out une longevite plus grande que ceux asymetriques, ce qui se traduit en une diminution de
1'asymetrie avec 1'augmentation de 1'age. II en va de meme pour la raison proximale expliquant
Ie declin de 1'asymetrie avec 1'age par la fin graduelle de la croissance corporelle et par
1'augmentation de 1'energie utilisee dans la formation des omements sexuels et dans des
activites de reproduction comme les combats de dominance, la formation d'un harem et la
copulation (Solberg et Sasther, 1993). Ainsi, il ne semble pas y avoir de relation entre
1'asymetrie fluctuante et la survie ou la longevite au-dela de 1'age de deux ans.
Chez plusieurs especes, les caracteres sexuels chez les males montrent une
augmentation en taille avec 1'age (Geist, 1971). Cependant, la croissance annuelle des comes
des mouflons d'Amerique diminue avec 1'age, la plus forte croissance ayant lieu a deux et trois
ans. Chez Ie bouquetin (Capra ibex\ la diminution du taux de croissance de la come apres six
ans coincide avec Ie debut de la participation active du male dans les activites de reproduction
(Alvarez, 1990; Fandos, 1995). La mortalite des mouflons males est faible chez les jeunes
adultes ages de deux a quatre ans mais elle augmente chez les individus ages de plus de 6 ans,
c'est-a-dire au moment ou Us commencent a participer au rut (Jorgenson et al., 1997). Ainsi, la
participation au rut pourrait affecter negativement la condition physique qui, au printemps
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suivant, se refleterait sur Ie niveau d'asymetrie ou alors, une relocalisation de 1'energie servant
a contrer les effets des stress sur la croissance des comes pourrait amener une augmentation de
1'asymetrie avec 1'age. D'autres recherches seraient necessaires pour verifier ces hypotheses.
Un autre facteur, qui aurait pu expliquer 1'augmentation de 1'asymetrie avec 1'age, est la
chasse. Les comes des individus de haute qualite et en bonne condition physique atteignent la
longueur minimale legale pour la chasse a un plus jeune age, ce qui augmente leur possibilite
d'etre tue par un chasseur (Jorgenson et al., 1998). Pour cette raison, les individus ages
presents dans la population pourraient etre des individus en moins bonne condition physique
dont les comes n'ont pas encore atteint la taille minimale legale pour la chasse, d'ou
1'augmentation du niveau d'asymetrie avec 1'age. Cependant, il n'est pas evident de trouver une
relation valable statistiquement avec Ie nombre restreint de mouflons ayant ete tues par des
chasseurs dans cette population. Tout de meme, il semblerait que les individus victimes des
chasseurs aient plus d'asymetrie que ceux qui sont morts d'une fa^on naturelle. Ainsi, on ne
peut pas attribuer 1'augmentation de 1'asymetrie avec 1'age au niveau de la population au
prelevement fait par les chasseurs.
4.6 Asymetrie compensatoire
Certaines etudes ont deja demontre que les mouflons, qui avaient une croissance rapide
des comes dans les premieres annees de leur vie, demontraient par la suite une diminution de
la croissance de leurs comes par rapport aux males qui ont une croissance relativement pauvre
lors des premieres annees (Geist, 1971; Bunnell, 1978; Hoefs et Nowlan, 1997; Jorgenson et
a/., 1998). De meme, on pourrait croire qu'une come ayant une croissance plus importante
pour une annee donnee, aurait une croissance plus faible que 1'autre come 1'annee suivante, ce
qui permettrait aux deux comes d'avoir une longueur totale semblable. Cependant, chez un
meme individu, il ne semble pas y avoir une croissance compensatoire entre les annuli, par
exemple, si 1'aimulus droit a une croissance plus importante lors d'une annee alors 1'amiee
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suivante il n'a pas necessairement une croissance plus faible que 1'armulus gauche. Ainsi, la
difference de longueur entre les deux cotes d'un annulus n'est pas attribuable a une difference
de croissance lors d'une annee anterieure. La presence d'une croissance compensatoire a
1'asymetrie, aurait empeche 1'etude de 1'asymetrie fluctuante sur les annuli puisque 1'asymetrie
fluctuante par definition represente des petites deviations aleatoires de la symetrie parfaite au
niveau des structures bilaterales produites par un genome. Done, dans Ie cas ou il n'y a pas de
probleme genetique, ces structures sont genetiquement programmees pour se developper d'une
fa^on symetrique. Tout de meme, on aurait pu s'attendre a une croissance compensatoire
simplement car un certain niveau d'asymetrie des comes devrait affecter Ie poids relatif des
deux cotes du crane.
4.7 Utilisation de 1'asymetrie fluctuante en gestion et conservation des ressources
L'asymetrie fluctuante au niveau des anneaux de croissance des comes des mouflons
d'Amerique de la population de Ram Mountain est correlee avec differents stress
environnementaux. A chaque annee, ces stress agissent de fa^on similaire sur la croissance de
la come. L'augmentation de la densite de population, de la masse corporelle et de la
temperature semble toujours amener une diminution de 1'asymetrie fluctuante. De plus, la
longevite des individus est correle negativement avec 1'asymetrie et finalement, 1'age a un
impact sur Ie niveau d'asymetrie fluctuante.
Si on accepte les resultats de mon etude a 1'effet que la diminution de 1'asymetrie avec
1'augmentation de la densite soit due a une mortalite importante des individus asymetriques en
bas age, alors il semble que 1'asymetrie puisse etre utilisee pour 1'amenagement de cette
population. En gardant la population a faible densite, les individus auraient moins d'asymetrie
fluctuante. Us seraient en meilleure condition physique, ils auraient de plus longues comes
(Jorgenson et al., 1993 a, 1998) et fmalement, la survie des juveniles serait meilleure (Festa-
Bianchet et al., 1997; Jorgenson et al., 1997; Portier et al., 1998).
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L'utilite de 1'asymetrie fluctuante pour Ie suivi et la gestion des populations est assez
limitee. Premierement, il peut etre utile de connaitre les stress qui affectent negativement la
condition physique des individus par centre il est impossible de controler tous ces stress pour
les populations naturelles. L'utilisation de 1'asymetrie fluctiante pourrait etre profitable pour
evaluer 1'impact sur 1'environnement des epandages de pesticides, de boues usees ou des
deversements accidentels de produits dangereux et ce, particulierement chez les insectes et les
petits mammiferes. L'utilisation d'un vaste territoire par les grands mammiferes pourrait nuire
a 1'obtention de resultats demontrant des effets nefastes suite a la pollution d'une petite partie
de leur territoire car les individus etudies pourraient ne pas avoir demeure assez longtemps
dans la zone polluee. Suite aux resultats obtenus d'une etude de 1'asymetrie fluctuante en
ecotoxicologie, il pourrait etre possible de detecter une source de pollution et 1'eliminer.
Cependant, pour des phenomenes naturels (ex. secheresse, inondation, hiver rigoureux, etc.)
1'asymetrie fluctuante n'est pas d'une grande utilite car les actions que 1'on peut poser pour
contrer les effets de ces stress sont souvent limitees. Finalement, la necessite d'avoir une
mesure tres precise et Ie temps de manipulation de 1'animal, qui peut s'averer tres long surtout
lorsque deux mesures sont necessaires pour verifier les erreurs de mesure, rendent 1'utilisation
de 1'asymetrie fluctuante mains pratique chez les animaux vivants.
Le domaine de la gestion et de la conservation des ressources pourrait beneficier de
1'utilisation des mesures de Pinstabilite du developpement car cela semble une fa9on simple
d'evaluer la qualite de 1'enviroimement comme elle est vecue par les organismes vivants.
Cependant, des etudes de 1'asymetrie fluctuante en rapport avec la fecondite ou Ie succes
reproducteur seraient necessaires pour confirmer que cette approche permet 1'identification des
effets potentiellement reversibles du stress sur les populations. Ainsi, il serait possible de poser
une action pour remedier au probleme avant que la population decline dangereusement.
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CONCLUSION
II semble que generalement les relations entre les differents stress et Ie niveau
d'asymetrie sont plus facilement identifiables en se basant sur la longueur de 1'amiulus que sur
la circonference de la base des annuli. II en va de meme pour la relation entre 1'asymetrie et la
sm-vie. Tout de meme, les resultats de cette etude permettent de conclure que certains stress
enviroimementaux affectent Ie niveau d'asymetrie fluct.iante au niveau des anneaux de
croissance des comes des mouflons d'Amerique males de Ram Mountain, Alberta. La densite,
probablement a cause d'une mortalite accme des individus asymetriques, et la temperature lors
de la formation de 1'annulus semblent faire diminuer Ie niveau d'asymetrie. De plus, celui-ci
diminue dans les premieres annees de la vie des individus puis augmente par la suite. Ces
resultats rejoignent en partie ceux obtenus par d'autres etudes effectuees sur Ie mouflon
d'Amerique et sur d'autres especes d'ongules qui suggerent 1'importance d'une grande masse
corporelle pour augmenter les chances de suryie et la necessite pour les individus d'avoir un
fourrage de bonne qualite et en quantite suffisante, ce qui leur permettra d'avoir une bonne
condition physique, une meilleure croissance des comes et de plus grandes chances de survie.
D'autres etudes a long terme pourraient tenter d'expliquer la diminution de 1'asymetrie
fluctuante avec 1'augmentation de la densite et de la temperature par la quantite et la qualite de
la nourriture disponible pour les individus. II serait aussi interessant de voir quel est 1'impact
des stress environnementaux sur les males ages de plus de quatre ans, ceci permettrait de
verifier la repetition des relations obtenues dans cette etude. La relation entre 1'asymetrie et la
diversite genetique de cette population pourrait etre une autre source d'interet tout comme la
relation entre 1'asymetrie fluctuante et Ie choix de partenaire par les femelles. Finalement,
1'evaluation des impacts de 1'asymetrie fluctuante sur differents caracteres de 1'histoire de vie
comme la fecondite et Ie succes reproducteur permettrait de verifier et potentiellement de
concretiser 1'utilite de 1'asymetrie fluctuante comme un outil servant a evaluer Ie niveau de
stress dans les populations naturelles.
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